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makroevolutiver  Prozess,  der  sich  einer  direkten  Beobachtung  entzieht  und  einer 
experimentellen Untersuchung nicht zugänglich  ist. Zugänglich  ist  lediglich das vorläufige 
Ergebnis dieses Prozesses, das gegenwärtige Muster der Variationen der Merkmale von 
Form  und  Funktion  innerhalb  und  zwischen  allen  Arten  der  rezenten  Primaten.  Die 
evolutionäre Morphologie als Methode der Aufklärung evolutiver Prozesse  rekonstruiert 
nun  anhand  des  rezenten  Musters  der  Variationen  die  historische  Reihenfolge  von 
Transformationsereignissen.  Dies  geschieht  auf  der  Grundlage  eines  phylogenetischen 
Systems.  Der  Fossilbefund  liefert  zusätzliche  Indizien  für  den  zeitlichen  Ablauf  von 
Merkmalsveränderungen, darf aber nicht als kontinuierliche Serie von Entwicklungsstufen 
überbewertet werden.  
Untrennbar  verbunden mit  der  Rekonstruktion  von  Transformationsereignissen  ist 
auch  die  Entwicklung  eines  adaptiven  Szenarios  als  eine  Art  prospektiven  Vorgehens, 
welches  die  Ursachen  für  Veränderungen  zu  erklären  sucht.  Die  vorliegende  Arbeit 
rekonstruiert anhand des Vergleichs rezenter Arten die initialen Merkmalsveränderungen 
in der Funktion des Bewegungssystems am evolutiven Ursprung der Primaten. Auf dieser 






Die  Primaten  umfassen  heute  etwa  400 Arten.  Bei‐
nahe  ebenso  viele  sind  im  Fossilbefund  dokumen‐
tiert,  der  bis  in  das  frühe  Eozän  zurückreicht 
(†Teilhardina asiatica: 55 Mill.  Jahre, NI ET AL. 2004). 
Nach  molekulargenetischen  Datierungen  soll  die 
Divergenz  zwischen  Primates  und  ihrer  vermuteten 
Schwestergruppe  aber  bereits  in  der  späten  Kreide 
erfolgt  sein.  Das  Alter  des  letzten  gemeinsamen 
Vorfahren wird auf  ca. 80 Millionen  Jahre geschätzt 
(ARNASON  ET  AL.  1998,  TAVARÉ  ET  AL.  2002,  STEIPER & 
YOUNG 2006).  Im Laufe  ihrer Stammesgeschichte ha‐
ben  Primaten  eine  große Vielfalt  an  Formen  entwi‐




aber  die  Diversität  der  Verhaltensweisen  in  ihrem 
ethologischen  Kontext  und  die  ihnen  zugrunde 
liegenden  Bewegungsweisen.  Hierin  übertreffen 




System  und  die  Entwicklung  von Greifextremitäten, 
welche die Hypothesen  zur Lebensweise des  letzten 
gemeinsamen  Vorfahren  der  Primaten  begründen 
(SMITH 1913, JONES 1916, LE GROS CLARK 1959, CARTMILL 
1972,  SZALAY & DAGOSTO  1980,  1988,  SUSSMAN  1991, 




eines  Themas,  nämlich  Arborikolie,  das  Leben  auf 
Bäumen. Tatsächlich  sind Primaten wohl die einzige 
Säugetiergruppe,  die  trotz  zunehmender  Körper‐
größe im Laufe ihrer Phylogenese stets eine enge Bin‐
dung  an  den  arborikolen  Lebensraum  beibehalten 
hat.  Der Wald  ist  jedoch  kein  einheitliches  Habitat 
und  die  Frage,  warum  sich  Primaten  von  anderen 
arborikolen  Säugetieren  in den  genannten Merkma‐
len  unterscheiden,  wurde  erst  durch  eine  Präzisie‐
rung der Hypothesen hin zur Charakterisierung eines 
spezifischen  Habitates  gelöst  (CARTMILL  1972,  ROSE 
1974, SUSSMAN 1991).  
Schlüssel hierfür waren konvergente Merkmals‐
entwicklungen  in  anderen  Säugetiergruppen.  Die 
Korrelation  zwischen  Greifextremitäten  und  Stereo‐
skopie  mit  dem  Erwerb  neuer  Nahrungsquellen  in 
einem  neuen  Habitat  ist  jedoch  zunächst  nur  ein 
erster  Schritt  bei  der  Suche  nach  einer  adaptiven 
Erklärung  für  strukturelle  Merkmalsveränderungen. 
Konvergenzen  sind ein  zuverlässiger Hinweis darauf, 
dass  Koinzidenz  ausgeschlossen  werden  kann  und 
dass  tatsächlich  ein  adaptiver  Zusammenhang  zwi‐
schen  Strukturmerkmalen,  Verhaltensweisen  und 
Habitat besteht. Der adaptive Wert dieser Merkmale 
erschließt  sich allerdings erst durch die Betrachtung 
der  Unterschiede  zwischen  Primaten  und  ihren 




und  Dermoptera  eine  monophyletische  Verwandt‐
schaftsgruppe,  die  Euarchonta  (MURPHY  ET  AL.  2001, 
SPRINGER ET AL. 2004, KRIEGS ET AL. 2007). Die Arboriko‐
lie  ist ein gemeinsames Merkmal aller drei Gruppen 
und  kann  deshalb  für  das  Grundmuster  der  Euar‐
chonta  angenommen  werden.  Während  die  zwei 
einzigen  rezenten  Arten  der  Dermoptera  hoch‐
spezialisierte Gleitflieger  sind und  sich nur kletternd 
oder  hangeln  im Geäst  fortbewegen,  unterscheiden 
sich  die  quadrupeden  Scandentia  in  ihren  Beweg‐
ungsweisen  nicht  von  anderen  arborikolen  Säuge‐
tieren,  wie  den  Sciuridae  (Rodentia)  oder  vielen 
arborikolen  Marsupialia  (z.B.  Petauridae,  SHAPIRO & 
YOUNG  2010).  JENKINS  (1974)  hatte  am  Beispiel  der 
Scandentia  dargestellt,  dass  für  Säugetiere  dieser 
Größenordnung  der  arborikole  Lebensraum  keine 
spezifischen  Anforderungen  an  die  Fortbewegung 
stellt. Für ein Tier dieser Größe sind praktisch alle Le‐




kleiner  Theria  zahlreiche  Gemeinsamkeiten  gefun‐
den,  die  unabhängig  vom  spezifischen  Lebensraum, 
der  Körpergestalt  und  der  systematischen  Stellung 
der  jeweiligen  Arten  sind.  Diese  Gemeinsamkeiten 
können  deshalb  für  das  Grundmuster  der  Theria 
angenommen werden und ebenso für die Grundmus‐




eine  quadrupede  Lokomotion  zu  verstehen  ist,  die 
schnell  ist und dabei permanent externen Störungen 
durch das Substrat ausgesetzt ist.  
Diese  Prinzipien  der  quadrupeden  Fortbewe‐
gung,  die  bei  den  rezenten  Scandentia  unabhängig 
von  ihrem  spezifischen  Habitat  anzutreffen  sind, 
kennzeichneten sicher sowohl den  letzten gemeinsa‐
men Vorfahren der  Euarchonta  als  auch denjenigen 
der Primaten und ihrer Schwestergruppe.  
Studien  zur  Evolution  der  Fortbewegung  der 
Primaten haben die Frage nach dem Grundmusterzu‐
stand des Taxons und nach den darin enthaltenen ur‐
sprünglichen  und  abgeleiteten  Merkmalen  bislang 
nicht beantwortet.  Im Zentrum der Aufmerksamkeit 
steht  bis  heute  vielmehr  die  Suche  nach  typischen 
Unterschieden  zwischen  Primaten  und  anderen 
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Säugetieren  ohne  Berücksichtigung  ihrer  Verwandt‐
schaftsverhältnisse. Das Ergebnis dieses Ansatzes  ist 
folglich  ein  Typus,  der  die  Querschnittssumme  der 
Merkmalsausprägungen  diesbezüglich  untersuchter 
Arten darstellt und überwiegend  aus dem Vergleich 












und  ihre  Schrittfrequenzen  kleiner  seien  als diejeni‐
gen  anderer  Säugetiere  (ALEXANDER & MALOIY  1984, 
REYNOLDS 1987). Die größere Schrittlänge werde auch 
durch ausgreifendere Bewegungen nach anterior und 
posterior erreicht  (REYNOLDS 1987,  LARSON 1998,  LAR‐
SON ET AL. 2000, 2001).  
Der adaptive Vorteil dieser Merkmale  ist  in den 
Anpassungsnotwendigkeiten  der  arborealen  Fortbe‐
wegung  begründbar.  Die  niedrige  Schrittfrequenz 
und  die  längeren  Kontaktzeiten  reduzieren  die 
maximalen Vertikalkräfte, die  von  den  Extremitäten 
auf das Substrat übertragen werden und beugen da‐
durch  Substratschwingungen  und  einer Überlastung 
der  Tragfähigkeit  vor  (SCHMITT  1999,  SCHMITT  2006). 
Dafür nutzen Primaten bevorzugt Gangarten mit lan‐
gen Kontaktzeiten und ohne Flugphasen  (CARTMILL ET 
AL.  2002,  SCHMITT  2006,  YOUNG  2009).  Schließlich 
übertragen Primaten einen größeren Anteil ihrer Ge‐
wichtskraft über die Hinterextremitäten auf das Sub‐
strat  und  entlasten  dadurch  die  mobilen  Vorder‐






der  arborealen  Fortbewegung.  Dieses  Bild  hat  sich 
heute  in  der  einschlägigen  Literatur  weitgehend 
durchgesetzt  (STRASSER ET AL. 1998, RAVOSA & DAGOSTO 
2007). Die Kohärenz ist jedoch die Folge des typologi‐





ebenso  wie  für  die  Rekonstruktion  und  Erklärung 







Phylogenie  als  natürliches  Ordnungssystem  stützt, 




von  dem  untersuchten  Taxon  auf  die  Gruppe  zu 
übertragen.  Je wahrscheinlicher diese gemeinsamen 
Merkmale  aus  der  gemeinsamen  Abstammung 
resultieren,  also  Synapomorphien  darstellen,  umso 
geringer  ist die Gefahr, dass das  „Typische“ nur  ein 
erdachtes,  nicht‐natürliches  Ähnlichkeitsfeld  um‐
schreibt.  Die  evolutionäre Morphologie  ersetzt  also 
die Suche nach dem Typischen durch die Suche nach 
dem Grundmuster als der Gesamtheit aller ursprüng‐
lichen  und  abgeleiteten  Merkmale  einer  Gruppe 
verwandter  Taxa.  Die  Rekonstruktion  eines  bestim‐
mten  Evolutionsprozesses  erfolgt  somit  durch  die 
Aufklärung  der  historischen  Reihenfolge  in  der  Ab‐
änderung von Grundmusterzuständen. MARTIN (1972) 
hat  dies,  bezogen  auf  die  Primaten,  wie  folgt 
formuliert:  „The  main  aim  of  any  essentially 
evolutionary study  is  to distinguish  [such] specialisa‐
tions  from  ancestral  retentions  and  to  attempt  to 
trace  the  evolution  of  the  various  living  Primates 
from  the  ancestral pattern which emerges”  (MARTIN 
1972, S.43). 




tiere  ich  schließlich  die  in  diesem  Grundmuster 
gegebenen  Möglichkeiten  der  Anpassung  und  die 
Limitierungen  der  Anpassbarkeit  für  nachfolgende 
Evolutionsschritte. 
Ein  solches  Anliegen  bedarf  zunächst  einer 
Auseinandersetzung  mit  der  Frage,  wo  in  den 
Interaktionen zwischen Bewegungssystem und Bewe‐
gung  Anpassung  tatsächlich  stattfindet.  Das  erste 
Kapitel  der  Arbeit  widmet  sich  dieser  Frage  unter 
Bezugnahme  auf  ein  zentrales  Konzept  der  funkt‐
ionellen  Morphologie.  BOCK  &  VON  WAHLERT  (1965) 
haben  den  Ort  evolutiver  Anpassung  in  der  Inter‐
aktion  eines  Form‐Funktionskomplexes  mit  seiner 
biologischen  Rolle  gesehen.  Die  Anwendbarkeit 
dieses  Konzeptes  auf  das  Bewegungssystem  disku‐
tiere  ich,  um  daraus  abzuleiten,  welche  Integra‐
tionsebenen  in  den  Beziehungen  zwischen  Bewe‐
gungssystem  und  Bewegung  berücksichtigt  werden 
3
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notwendigkeiten.  Im  zweiten  Kapitel  gehe  ich  des‐
halb  auf  diese  Frage  näher  ein.  Die  Diversität  der 
Bewegungsweisen  von  Primaten  wird  hier  in  Kürze 
umrissen und die Körpergröße eines Tieres  in  ihrem 
Verhältnis zu den Objekten der  Interaktion wird hier 
als  wichtigste  Determinante  der  Anpassungs‐
notwendigkeiten  heraus  gestellt.  Darüber  hinaus 
erörtert  dieses  Kapitel  auch  die  unterschiedliche 
Strenge  der  Anpassungsnotwendigkeiten  für  be‐
stimmte Bewegungsweisen und die daraus ableitba‐
ren  unterschiedlichen  Selektionskräfte  in  ihrem  Ein‐
fluss  auf  die  Evolution  des  Bewegungssystems  der 
Primaten. 
Im  darauf  folgenden  Kapitel  stelle  ich  die 
Phylogenie der Primaten vor und gehe auf diejenigen 
Kontroversen näher ein, die sich auf die Rekonstruk‐
tion  des  Grundmusters  der  Primaten  besonders 
auswirken.  Für  eine  umfängliche  Zahl  von  Struktur‐
merkmalen  ist  der  Grundmusterzustand  aufgeklärt 
und  von  diesen  spielen  insbesondere  der  stereo‐
skopische Gesichtssinn und die Greifextremitäten der 
Primaten eine  zentrale Rolle bei der Rekonstruktion 
der  Lebensweise  des  letzten  gemeinsamen  Vor‐
fahren. Kontroversen  in diesen Hypothesen gründen 




ursprüngliche  Anpassungsnotwendigkeiten  und  un‐
terstützen  dadurch  die  Rekonstruktion  der  ur‐
sprünglichen  Bewegungsweisen.  Die  Phylogenie 
allein kann diese Frage nicht lösen, weil schon auf der 
Ebene  der  Art  die  Diversität  der  Bewegungsweisen 
groß  ist.  Der  Einfluss  der  Körpergröße  darauf muss 
berücksichtigt werden und deshalb  entscheidet  erst 
eine Zusatzhypothese über die ursprüngliche Körper‐




nen  der  Primaten.  Sie  gelten  als  morphologische 
Korrelate  der  Bewegungsweisen  und  sind  ein  Ele‐
ment  der  strukturellen  Anpassung  des  Bewegungs‐
systems. Woran genau diese Anpassung erfolgt, wird 
aber  erst  in  der  Analyse  der  Bewegungsprinzipien 
deutlich werden. Die Ausführungen im ersten Kapitel 
der Arbeit werden die Begründung hierfür darlegen. 
Der  umfänglichste  Teil  der  Arbeit  behandelt 
schließlich  die  Bewegungsprinzipien  als  die  vermit‐
telnde Ebene  zwischen  struktureller und  funktionel‐
ler Anpassung  des Bewegungssystems  an Bewegun‐
gen. Nach einer Erörterung der für das Grundmuster 
der  Primaten  anzunehmenden  Bewegungsweisen 
und  der  Anpassungsnotwendigkeiten,  denen  diese 
unterliegen, begründe  ich  zunächst die Auswahl der 
zum  Vergleich  herangezogenen  Taxa.  Beschreibung 




Merkmalen,  in  ihre  gegenseitigen  oder  einseitigen 
Bedingtheiten  und  auch  der  Rückbezug  auf  die 
strukturellen  Anpassungen,  aus  der  schließlich  ein 
differenziertes  Bild  der  Angepasstheit  und  der 
Limitierungen  der  Anpassbarkeit  entwickelt werden 
kann. 
Der abschließende Teil der Arbeit diskutiert die 
Bedingungen,  die  sich  als  richtungweisend  für  den 
weiteren Evolutionsprozess aus dem rekonstruierten 
Grundmuster  ergeben.  Die  Unterschiede  innerhalb 
der ausgewählten Primaten bestimmen diese Überle‐
gungen,  denn  sie  weisen  schon  auf  nachfolgende 
Evolutionsschritte  innerhalb  der  Primaten  hin.  Aus 
deren  Vergleich  zum  hypothetischen  Grundmuster 
sind  die  Lizenzen  ableitbar,  welche  die  initialen 
Anpassungen  der  Fortbewegung  für  den  weiteren 
Verlauf des Evolutionsprozesses  zur Verfügung  stell‐
ten. Aus den vergleichenden Betrachtungen der Ge‐
meinsamkeiten  und  Unterschiede  zwischen 
Strepsirhini und Haplorhini  lassen  sich Anpassungen 
erkennen,  die  erst  mit  zunehmender  Körpergröße 
notwendig  werden.  Ähnlichkeiten  können  nun  als 
Homologien  oder  Homoplasien  in  den  jeweiligen 
Großgruppen  identifiziert  werden.  Parallelentwick‐
lungen  sind dabei nicht nur Ausdruck des adaptiven 
Wertes einer bestimmten Veränderung sondern auch 
eine  Folge  der  Limitierung  von  Möglichkeiten,  die 
schon  im  Grundmuster  der  Primaten  ihre  Ursache 
haben kann. Unterschiede zwischen den Strepsirhini 
und  den  Anthropoidea  deuten  auf  verschiedene 
Anpassungen  und  auch  auf  verschiedene  Lösungen 
im Umgang mit Limitierungen hin, die Konsequenzen 










Bewegungssystem und  
Bewegung 


















weisen  anhand  der  unterschiedlichen  Qualität  ihrer  biologischen  Rollen.  Das  Bewe‐
gungssystem selbst stellt sich als integrierte Einheit dar, dessen Komponenten nur bedingt 
als  unabhängig  voneinander  evolvierbare  Form‐Funktionskomplexe  betrachtet  werden 
können. Strukturelle Anpassung auf der Ebene der Art gibt deshalb nur den Rahmen der 
Möglichkeiten  für  die  Funktionen  des  Bewegungssystems  vor,  aber  erst  funktionelle 
Anpassung und Anpassbarkeit bestimmen über die Diversität der Bewegungsweisen und 
Verhaltensweisen  im Repertoire einer Art. Die Elemente dieser  funktionellen Anpassung 














duum  selbst  sein.  Ein  solch  holistischer  Ansatz  ist 
aber  für  die  Rekonstruktion  evolutiver  Veränderun‐
gen  in  diesem  System  nicht  förderlich, weshalb  ich 
hier  unter  Bewegungssystem  die  skeletalen  und 
muskulären  Elemente  des  postcranialen  Apparates 
zusammenfasse, wohl wissend, dass Bewegung nicht 
ohne  neuronale  Steuerung  und  Kontrolle  und  nicht 
ohne  eine  entsprechende  Versorgung  der  Aktoren 
durch das Herz‐Kreislauf‐System möglich ist. 
Für  die Wahl  der  zu  betrachtenden Merkmale 
stellt sich die Frage, ob das Bewegungssystem nur als 
Ganzes einen  Form‐Funktionskomplex darstellt oder 
ob  in  ihm  integrierte,  unabhängig  anpassbare  Kom‐
plexe  voneinander  abgrenzbar  sind.  Die  definitori‐
schen  Kriterien  des  Form‐Funktionskomplexes  sind 
ja, dass er eine biologische Rolle habe und unabhän‐
gig von anderen Form‐Funktionskomplexen an diese 
Rolle  anpassbar  sei  (BOCK & VON WAHLERT  1965). Die 
Interaktion  zwischen  Form‐Funktionskomplex  und 
biologischer  Rolle  ist  also  ein  Zwei‐Komponenten‐
System  und  zwischen  den  Komponenten  wird  das 
Bestehen einer  linearen Beziehung gegenseitiger Be‐
stimmtheit angenommen. 
Nun  ist  der  Bewegungsapparat  in  der Gesamt‐
heit seiner Stütz‐, Antriebs‐ und Kontrollelemente ein 
integriertes System und agiert ganzheitlich. Das Sys‐
tem  zeichnet  sich  durch  eine  Fülle  von  Rück‐
kopplungsmechanismen zwischen den verschiedenen 
Integrationsstufen  aus.  Eine  mögliche  Abgrenzung 
von  Form‐Funktionskomplexen bedarf  also  zunächst 
der Klärung, was der tatsächliche Gegenstand der An‐
passung ist. 
Das  Bewegungssystem  jedes  Individuums  hat 
das Potential, eine Vielzahl  von Bewegungen durch‐
führen  zu  können.  Bewegung  ist  aus  physikalischer 
Sicht  zunächst  nichts  anderes  als  die  Ortsverände‐
rung  eines  Körpers.  Erst  der  Kontext,  in  welchem 
Bewegung  stattfindet,  verleiht  Bewegung  eine 
biologische  Rolle  und  folglich  bestimmt  auch  die 
Vielfalt  der  Kontexte  über  die  Vielfalt  der  biologi‐
schen  Rollen.  Erst  eine  Differenzierung  der  biologi‐
schen  Rollen  erlaubt  es,  die  Ebenen  der Anpassung 
exakter  zu  fassen.  Die  Unterscheidung  von  Verhal‐









Interaktionen,  der  Erzeugung  und  Versorgung  von 
Nachkommen und  schließlich  des  unmittelbaren  Er‐
halts  des  inneren  physiologischen  Gleichgewichts 
(Abb.  1.1).  Verhaltensweisen  sind  stets  Aktivitäten 
des Individuums, nicht aber seiner Baueinheiten auch 






weisen  (=  Biologische  Rollen).  Zentrale  Rolle  der  Bewegungs‐




tät der Bewegungen  schon  im  Individuum am  größ‐
ten.  Dass  ein  und  dasselbe  Bewegungssystem  eine 
Fülle  von  Verhaltensweisen  ausführen  kann,  belegt 
die  Nicht‐Linearität  der  Beziehung  zwischen  dem 
Bewegungssystem  und  den  Verhaltensweisen.  Kein 
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Element des Bewegungsapparates ist un‐mittelbar an 
eine  Verhaltensweise  angepasst.  Die  Angepasstheit 
wird stattdessen über  Integrationsebenen vermittelt 
und  die  Einführung  dieser  Ebenen  gelingt  mit  der 
Unterscheidung  von  Verhaltensweisen,  Bewegungs‐
weisen und Bewegungsprinzipien. 
Jede ethologisch motivierte Verhaltensweise hat 





in  der  Bewegung  seiner Glieder  erzielt werden.  Für 
Revierwanderungen oder die Suche nach Sozialpart‐
nern  ist  Ausdauer  und  effektiver  Streckengewinn 
wichtig,  für  Fluch  oder  Jagd  zählen  maximale  Ge‐
schwindigkeit  und  Kraft.  Nahrungssuche  ist  oft mit 
langsamer,  unregelmäßiger  Fortbewegung  verbun‐
den  und  bedarf  vor  allem  der  Stabilität  der 
Körperhaltung  und  präziser  Reich‐  und  Greif‐
bewegungen.  
Je nach Art dieser  Intentionen steht dem  Indivi‐
duum  nun  ein  Repertoire  an  Bewegungsweisen  zur 
Verfügung. Bewegungsweisen  sind  eine den Verhal‐
tensweisen  untergeordnete  Integrationsebene.  Sie 
haben primär einen physikalisch‐mechanischen Kon‐
text  (Geschwindigkeit,  Kraft,  Ausdauer,  Präzision) 
und werden dadurch  zu den  ausführenden  Elemen‐
ten  der Verhaltensweisen. Das Aufsuchen  von Nah‐
rungsquellen kann beispielsweise die Bewegungswei‐
sen  Laufen,  Klettern oder Hangeln umfassen.  Schla‐
fen kann im Sitzen und Liegen erfolgen. Manipulation 
von  Nahrungsobjekten  beinhaltet  eine  bestimmte 
Körperhaltung  und  die  Bewegung  der  Glieder,  z.B. 
Reichen und Greifen.  
Bewegungsweisen  sind  definiert  und  gegenein‐
ander  abgrenzbar  durch  eine  spezifische  Positionie‐
rung  und  Bewegung  des  Rumpfes  gegenüber  dem 
Substrat, durch die  jeweilige Beteilung der einzelnen 
Gliedmaßen  und  durch  die  Interaktion  zwischen 
Rumpf und Extremitäten  (BELL PETTIGREW 1874, MUY‐
BRIDGE 1887, GRAY 1968, HILDEBRAND ET AL. 1985, HUNT 
ET  AL.  1996,  ALEXANDER  2002,  BIEWENER  2003).  Ge‐
genüber den Verhaltensweisen ist die Variabilität der 
Bewegungsweisen  auf  der  Ebene  des  Individuums 
geringer,  und  es  bestehen  Korrelationen  zwischen 
bestimmten  Bewegungsweisen  und  bestimmten 
Merkmalen  der  Bewegungssystems  (z.B.  Kör‐







Die  Ursache  für  diese  Korrelationen wird  aber  erst 
erklärbar, wenn noch eine weitere Ebene der Interak‐
tion  zwischen  Bewegung  und  Bewegungssystem 
berücksichtigt wird. So, wie die Bewegungsweisen die 
ausführenden  Elemente  der  Verhaltensweisen  sind, 
sind die ausführenden Elemente der Bewegungswei‐
sen die Bewegungsprinzipien. Der Begriff „principles“ 
im  Zusammenhang  mit  Funktionselementen  der 
Bewegung  wird  in  der  englischsprachigen  Literatur 
benutzt  (z.B.  GREGORY  1912,  DICKINSON  ET  AL.  2000, 
ALEXANDER 2002, BIEWENER 2003), aber dort nicht in ei‐
nem streng definierten Sinne gebraucht. Ich verstehe 
unter  Bewegungsprinzipien,  die  Art  und Weise, wie 
das  Bewegungssystem  eine  bestimmte  Bewegungs‐
weise  ausführt.  Bewegungsprinzipen  der  Fortbewe‐
gung sind beispielsweise Gangarten und die Kinema‐
tik  und  Kraftwirkung  der  Extremitäten  auf  das  Sub‐






Mit  der Unterscheidung  von  Bewegungsweisen  und 
Bewegungsprinzipien  gelingt  es  die  Ebenen  der 
Anpassung zu verorten. Bewegungsprinzipien werden 
an  den  physikalisch‐mechanischen  Kontext  der 
jeweiligen  Bewegungsweise  angepasst  und  diese 
funktionelle Anpassung geschieht unter Berücksichti‐




der  Ebene  des  Individuums,  wo  strukturelle 
Anpassungen  kaum  mehr  möglich  sind  (bei  der 
Behandlung  des  Individuums  als Merkmalsträger  in 
einem begrenzten Zeithorizont, HENNIG 1950).  
An  der  Schnittstelle  zwischen  den  Bewegungs‐
prinzipien  und  dem  Bewegungssystem  liegt  die 
Ebene  der  strukturellen  Anpassung.  Deren  Gegen‐
stand sind die Bewegungsprinzipien. Der Prozess die‐
ser  Anpassung  ist  häufig  eine  Änderung  von 
Proportionen,  die  sich  auf  das  Funktionieren  des 
Bewegungssystems  auswirken.  BOCK &  VON WAHLERT 
(1965)  haben  das  Funktionieren  einer  bestimmten 
Form vom Fungieren eines Form‐Funktionskomplexes 
unterschieden  und  so  ist  der  Begriff  des  Funktion‐
ierens auch hier gebraucht.  
Strukturelle Anpassung ist oft nichts anderes als 
die meist  nur  subtile  Verschiedenheit  von  Größen‐ 
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und Mengenverhältnissen  im Vergleich zwischen Ar‐
ten. Diese betreffen nicht nur die Dimensionen  von 
Gliedern  zueinander,  sondern  auch  Größenverhält‐
nisse  zwischen Gelenkflächen und  zwischen Muskel‐
ansatzstellen.  Unterschiede  im  Knochenbau  gehen 
auf  die  unterschiedliche  Beteiligung  der  einzelnen 
Bauelemente zurück. Auch strukturelle Unterschiede 
in  der  Muskulatur  und  ihren  Kontraktionseigen‐





Die  Interaktionen  zwischen  Bewegungssystem  und 
Bewegung sind nicht als Zwei‐Komponenten‐Systeme 
aus  jeweils einem Form‐Funktionskomplex und einer 
biologischen Rolle  verstehbar,  in welchen es  jeweils 
nur eine zu entschlüsselnde Ebene der evolutiven An‐
passung  gibt.  Das  Bewegungssystem  erfährt  eine 
strukturelle  Anpassung  an  die  Bewegungsprinzipien 
und  diese  wiederum  sind  funktionell  an  die 
Bewegungsweisen  anpassbar.  Erst  diese  haben  eine 
eigentliche  biologische  Rolle  in  der  Interaktion  mit 
physikalisch‐mechanischen Faktoren der Umwelt. Die 
Verhaltensweisen und  ihr  ethologischer  Kontext bil‐
den  eine  den  Bewegungsweisen  übergeordnete 
Ebene  biologischer  Rollen.  Strukturelle  und  funktio‐
nelle  Anpassungen  des  Bewegungssystems  daran 
sind  nicht  aus  Korrelationen  zu  entschlüsseln,  son‐
dern  nur  über  eine  detaillierte  Analyse  von  Form‐




beobachtende  Diversität  der  Bewegungsweisen.  Sie 
bildet  nämlich  die  Basis  für  ein  hohes  Maß  an 
funktioneller  Anpassung,  die  in  der  Wechselbezie‐







terte,  sucht  die  evolutionäre  Morphologie  in  der 
Rekonstruktion evolutiver Transformationsereignisse 
immer auch eine Erklärung  für diese Transformatio‐
nen.  Die  Entwicklung  plausibler  Paradigmen  der 
Anpassung  setzt  aber die Kenntnis des physikalisch‐
mechanischen Kontextes einer Bewegungsweise und 























Nachdem  ich  zuvor  die  Bewegungsweisen  als Gegenstand  der  funktionellen  Anpassung 
und  die  Bewegungsprinzipien  als  Gegenstand  der  strukturellen  Anpassung  des  Be‐
wegungssystems  charakterisiert  habe,  werde  ich  nun  eine  Übersicht  über  die  Bewe‐
gungsweisen  der  Primaten  geben,  welche  die  Anpassungsnotwendigkeiten  aus  dem 
jeweiligen  physikalisch‐mechanischen  Kontext  ableitet.  Das  Ordnen  der  Diversität  zum 
Zwecke  ihrer Beschreibung erfordert auch hier zunächst wieder begriffliche Klarheit. Die 
Unterscheidung der Bewegungsweisen kann unter Bezugnahme auf die Verhaltensweisen 

















Vielfalt  von  Bewegungsweisen  entwickelt,  welche 
diejenige  vieler  anderer  Säugetiergruppen  bei  wei‐
tem  übertrifft.  STERN & OXNARD  (1973)  haben  diese 
Vielfalt sehr treffend formuliert: „Primates stand, sit, 
lie, walk,  run,  hop,  leap,  climb,  hang,  swing,  swim, 
and engage in other activities too numerous to men‐
tion.  They  may  do  these  things  often  or  rarely, 
quickly  or  slowly, with  agility  or  clumsiness,  on  the 
ground or in the trees (or, with swimming, in the wa‐
ter),  on  thick  branches  or  thin  ones,  on  vertical, 
oblique or horizontal  supports, with  all  appendages 
or only some.”  (STERN & OXNARD 1973, S.1). Entschei‐




strukturelle  Anpassung  des  Bewegungssystems 
an nur eine oder wenige spezifische Funktionen 
aus  (MARTIN  1990,  FLEAGLE  1999).  Somit  bleibt 
der  Rahmen  der  Möglichkeiten  funktioneller 
Anpassung auf der Ebene der Art und des Indivi‐
duums  groß.  Nur  wenige  Arten  sind  in  ihrem 
Bewegungsrepertoire  aufgrund  spezifischer 
struktureller Anpassung limitiert.  
o Primaten  haben  im  Laufe  ihrer  Phylogenese 
stets  eine  enge  Bindung  an  den  arborikolen 
Lebensraum  beibehalten.  Dieser  Lebensraum 
mit  seiner hohen  räumlichen  Strukturierung  ist 
eine  Herausforderung  für  die  Lokomotion,  die 
Orientierung  und  die  Nahrungssuche  und  be‐








generell  bestimmt  die  Körpergröße  entscheidend 
über  die  biomechanischen  Anforderungen,  die  eine 
Bewegungsweise an die Bewegungsprinzipien und an 
das  Bewegungssystem  stellt.  Anpassungen  an  sich 
verändernde  Körpergröße  im  Laufe  der  Evolution 
erfolgen  sowohl  auf der  Strukturebene  als  auch  auf 
der  Funktionsebene  (GALILEI  1638,  D’ARCY  THOMPSON 
1942,  GOULD  1966,  SCHMIDT‐NIELSEN  1975,  ALEXANDER 
1985, BIEWENER 1983a, 1990, 2005). 
Körpergröße  beeinflusst  als  Gewichtskraft  die 
Mechanik  der  Bewegung  eines  Tieres  grundlegend. 
Mit  zunehmender  Körpergröße  verändern  sich  die 
Relationen zwischen Strecken, Flächen und Volumina 
innerhalb  des  Körpers.  Würden  sich  alle  Körper‐
proportionen  isometrisch  zur  Größe  verändern, 
wären  große  und  kleine  Tiere  geometrisch  ähnlich. 
Da  das  Volumen mit  zunehmender  Größe  aber  um 
die  dritte  Potenz  steigt,  Flächen  nur  um  die  zweite 
Potenz,  würden  sich  bei  einer  Beibehaltung  geo‐
metrischer  Ähnlichkeit  flächenbasierte  Funktionen 




momente  erhöhen  sich  sogar  um  die  vierte  Potenz 
gegenüber  einem  linearen Parameter  (PREUSCHOFT ET 
AL.  1998).  Größenzunahme  des  Körpers  ist  daher 
stets  mit  Veränderungen  der  Körperproportionen 
(Allometrie)  verbunden, um das nachteilige Verhält‐
nis der Oberfläche  zum Volumen bei  großen  Tieren 
zu kompensieren (HUXLEY 1932, GOULD 1966, SCHMIDT‐
NIELSEN 1975, ALEXANDER 1985). Diese größenbedingte 
Veränderung  wird  Allometrie  genannt  und  der 
Isometrie  gegenübergestellt.  Isometrie  ist  die 
geometrische Ähnlichkeit  zwischen  verschieden gro‐
ßen Tieren.  Sie  findet man bei  Säugetieren  seltener 
und dann nur  in einem begrenzten Größenspektrum 
(z.B. Equidae: GRIFFIN ET AL. 2004, Felidae: DAY & JAYNE 








Substrates  wie  auch  die  Richtung  der  Gravitation 
konstante  Faktoren.  Bewegungsweisen  sind  hier 
meist  Ausdruck  der  unmittelbaren  Anpassungen  an 
die jeweilige Körpergröße.  
Die  Diversität  der  Bewegungsweisen  innerhalb 
der  Primaten  resultiert  zwar  auch  aus  evolutiven 
Veränderungen  der  Körpergröße  und  entsprechen‐
den allometrischen Veränderungen  im Körper. Hinzu 
kommt aber, dass Größe und Richtung der Substrate 
im  arborikolen  Lebensraum  variabel  sind.  Deshalb 
bestimmt das Substrat im Verhältnis zur Körpergröße 
die Anpassungsnotwendigkeiten der Bewegungswei‐
sen.  Eine  relevante  Substrateigenschaft  ist  sein 
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Durchmesser, der in Relation zum Gewicht des Tieres 
über  die Nachgiebigkeit  und  Tragfähigkeit  entschei‐
det. Sein Verhältnis zum Rumpfdurchmesser hat Ein‐
fluss  auf  die  Torsionsmomente  um  die  Längsachse 
des  Substrates,  die  auf  den  Körper  rückwirken.  Die 
Neigung  des  Substrates  ist  schließlich  ein  weiterer 
Faktor,  beeinflusst  er  doch  das  Verhältnis  zwischen 
Bewegungsrichtung und dem Vektor der Gravitation. 
Bewegungsweisen  der  Primaten  sind  deshalb  Aus‐
druck  der  Anpassung  an  das  Größenverhältnis  zwi‐
schen Substrat und Körper und an die sich stetig än‐
dernde  Richtung  der  Schwerkraft  gegenüber  den 
Achsen  des  Rumpfes,  auf  welche  die  Gravitation 
Torsionsmomente ausübt. 
Während  in  anderen  Säugetiergruppen  ein 
genereller Trend besteht, dass mit zunehmender Kör‐
pergröße  ein  Übergang  zur  terrestrischen  Lebens‐
weise  stattfindet,  ist  dies  innerhalb  der  Primaten 
allenfalls  für  die  größten  Formen  zutreffend.  Doch 
selbst männliche Gorillas mit einer Körpermasse von 
200  kg  erklettern  Bäume,  um  dort  ihre  Nester  zu 
bauen und zu schlafen. Ein subfossiler Vertreter der 
madagassischen  Indridae,  †Archaeoindris  fontoy‐






hatte  schätzungsweise  ein  Gewicht  von  300  kg. 
†Gigantopithecus blacki ist allerdings nur durch Frag‐
mente  des  Unterkiefers  bekannt,  gefunden  in 
pleistozänen  Ablagerungen  Chinas  (VON  KÖNIGSWALD 
1952).  Er  gehört  zur  Familie  der Hominidae  und  ist 
wahrscheinlich  ein  Vertreter  der  Stammgruppe  der 
Orang Utans. Aufgrund der Körpermasse  ist es aber 
recht  unwahrscheinlich,  dass  sich  diese  Form  noch 




ten  und  Nahrungsquellen  erschlossen  haben.  Die 
Radiation dieser Gruppe  im späten Miozän und Plio‐
zän war mit der Ausdehnung arider Savannengebiete 








zwei  Kategorien  zugeordnet  werden.  Die  Kategorie 
der Ortsbewegung  ist die Lokomotion  (HOWELL 1944, 
PROST  1965),  aber  für  die  andere  Kategorie  gibt  es 
bislang  noch  keinen  eigenen,  positiven  Terminus. 
Grund dafür  ist, wie  so oft, dass nur der Ausschluss 




ten,  war  es  PROST  (1965),  der  als  Erster  das 
Vorhandensein  einer  zweiten  Kategorie  neben  der 
Lokomotion  überhaupt  in  Erwägung  zog.  Er  hat  die 
verschiedenen  Positionierungen  des  Körpers  unter 
dem  Begriff  „Positionsverhalten“  zusammengefasst 
und  der  Lokomotion  gegenüber  gestellt.  Prost  er‐
wähnt  zwar das Vorhandensein  von Aktivitäten, die 
weder  der  Lokomotion  noch  der  Aufrechterhaltung 
von  Körperpositionen  dienen,  weist  diesen  jedoch 
nur eine untergeordnete Rolle  für die Evolution des 
Bewegungssystems zu. Mit dem Begriff „Aktivitäten“ 
wird  in  der  Definition  des  Positionsverhaltens  der 
Kontextbezug aber weitgehend  außer Acht  gelassen 
und  folglich  nicht  zwischen  Verhaltensweisen  und 
Bewegungsweisen  unterschieden.  Diese  Unschärfe 
schlägt sich seither  in der Verwendung des Begriffes 
nieder. Mit  dem  Positionsverhalten wird  gemeinhin 
beschrieben, wie und wie häufig ein Individuum sitzt, 
steht oder  liegt  (z.B. MORBECK 1977,  SCHÖN YBARRA & 
SCHÖN  1987,  FONTAINE  1990,  GEBO & CHAPMAN  1995, 
HUNT ET AL. 1996). Positionierungen des Körpers  sind 
sicher  eine  wichtige  Beschreibungsebene  nicht‐
lokomotorischer  Bewegungsweisen,  doch  geben  sie 
nur einen Teilaspekt dieses umfänglichen Repertoires 
wider.  
FISCHER  (1998) hat  in  seiner Studie  zur  Lokomo‐
tion  des  Klippschliefers  (Procavia  capensis,  Hyracoi‐
dea) den Begriff „Idiomotion“ eingeführt und darun‐
ter  „alle  nicht‐lokomotorischen,  auf  das  Tier  selbst 
oder  auf  Artgenossen  gerichtete  Bewegungen“  zu‐
sammengefasst (FISCHER 1998, S. 10). In dieser Defini‐
tion ist der ethologische Kontext enthalten, wodurch 




Begriffes  Idiomotion  um  die  Interaktion  mit  Indi‐
viduen  anderer  Arten  sinnvoll.  Dies  können  sym‐
patrische Vertreter nah verwandter Taxa sein ebenso 
wie  Beutegreifer  oder  Beutetiere.  Damit  wäre  die 
Idiomotion  als  Kategorie  von  Verhaltensweisen  der 
Kategorie  lokomotorischer  Verhaltensweisen  gleich‐
rangig  und  auf  dieser  Grundlage  könnten  auch  die 
Bewegungsweisen  in  lokomotorische  und  idiomoto‐
rische Bewegungen unterschieden werden.  
Lokomotorische  Verhaltensweisen  umfassen 
Wanderungen,  das  Durchstreifen  des  Reviers  beim 
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Prädatoren.  Das  idiomotorische  Repertoire  eines 
Individuums  beinhaltet  beispielsweise  die  individu‐
elle und soziale Fellpflege, die Manipulation von Nah‐
rungsobjekten,  das  Interagieren mit  Jungtieren,  die 
Markierung  des  Reviers  oder  von  Gruppenmitglie‐
dern  mit  Duftstoffen.  Eine  Vielzahl  von  Verhal‐
tensweisen hat aber sowohl lokomotorische als auch 
idiomotorische  Komponenten,  beispielsweise  das 
Sammeln  von Nahrung  am Ort  der Nahrungsquelle, 
die  Hege  des  Nachwuchses,  Spielverhalten,  Domi‐
nanzpräsentation, Kopulation und Kampf.  
Eine Unterscheidung  zwischen  Lokomotion und 
Idiomotion  bezogen  auf  den  ethologischen  Kontext 
ist deshalb oft ein pragmatisches Mittel der Beschrei‐
bung,  eine  grundsätzliche  und  allgemein  gültige 
Dichotomie auf der Ebene der Verhaltensweisen be‐
steht allerdings nicht. Auf der Ebene der Bewegungs‐
weisen  begründet  der  physikalisch‐mechanische 
Kontext  der  signifikanten Ortsbewegung  jedoch  die 
Annahme der Dichotomie zwischen Lokomotion und 







Lokomotorischen  Bewegungsweisen  wird  generell 
eine  größere  selektive  Kraft  zugesprochen, weshalb 
diese  im Hinblick  auf  ihre Anpassungsnotwendigkei‐
ten  am  häufigsten  untersucht  und  am  besten 
verstanden  sind  (GRAY  1944,  1968,  HOWELL  1944, 
WASHBURN  1950,  ASHTON & OXNARD  1964,  ALEXANDER 
1977,  1982,  2002,  HILDEBRAND  ET  AL.  1985,  BIEWENER 
1990,  2003).  Bei  der  Lokomotion  agiert  ein  Indivi‐
duum über einen relativ längeren Zeitraum gegen die 




Die  lokomotorischen  Bewegungsweisen  der 
Primaten  sind  die  quadrupede  Fortbewegung,  das 
Springen,  Klettern,  Hangeln  und  die  Bipedie 
(MOLLISON  1911,  NAPIER  &  NAPIER  1967).  Je  nach 
Körpergröße,  Substrat  oder  auch  taxonomischen 
Kriterien wurde  oftmals  eine weitere  Gliederung  in 
Subtypen  vorgeschlagen  (ROSE  1973,  ROLLINSON  & 
MARTIN 1981, HUNT ET AL. 1996), die aber eher künstli‐
che Segmentierung der natürlichen Variationen dar‐
stellt.  Die  fünf  genannten  Bewegungsweisen  unter‐






Der  quadrupede  Gang  gehört  zum  Repertoire 
beinahe  jeder  Primatenart.  Er  dominiert  bei  allen 
Verhaltensweisen,  in  denen  größere  horizontale 
Distanzen  zu  überwinden  sind,  beispielsweise  beim 







Nach  dem  Größenverhältnis  zwischen  Körper  und 
Substrat wird zwischen arborealer und terrestrischer 
Quadrupedie  unterschieden  (Abb.  2.1).  Arboreale 
Quadrupedie  ist  die  Fortbewegung  auf  einem  Sub‐
strat, dessen Durchmesser kleiner  ist als der Rumpf‐
durchmesser  (ROSE  1973,  JENKINS  1974A,  PREUSCHOFT 
2002, WITTE ET AL. 2002). Aus diesem Größenverhält‐
nis  resultieren  spezifische  Anforderungen  an  das 
Bewegungssystem,  nämlich  Balancierfähigkeit  und 
Nachgiebigkeit.  Balance  bedeutet  die  Stabilisierung 
des  Rumpfes  gegenüber  seitwärts  gerichteten 
Torsionsmomenten,  die  durch  die  Schwerkraft  er‐
zeugt  werden.  Nachgiebigkeit  sorgt  für  eine  der 
Tragfähigkeit des Astes angemessene Verteilung der 
Gewichtskraft  auf  dem  Substrat  und  für  eine 




erfordert  zwar  auch  Mechanismen  der  Achsen‐
stabilisierung.  Diese  dienen  aber  eher  der  Ener‐
gieeffizienz,  da  die  Torsionsmomente  durch  eine 
Anpassung  der  Spurweite  (Abstand  der  Kontakt‐
punkte  zwischen  linken  und  rechten  Extremitäten) 
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leichter zu beherrschen sind. Torsionsmomente beim 
Laufen auf einem die Spurweite limitierenden schma‐
len  Substrat werden mit  zunehmender  Körpergröße 
problematisch. Sie erhöhen sich um die vierte Potenz 
gegenüber einem linearen Parameter; die verfügbare 











Klettern  ist  ebenso  wie  der  quadrupede  Gang  ein 
ubiquitäres  Element  im  Bewegungsrepertoire  aller 
arborikolen Primaten. Es wird vor allem beim Suchen 
und Sammeln der Nahrung benutzt und um vertikale 
Distanzen  zu  überbrücken.  Im  Allgemeinen  wird 
unter Klettern nur die quadrupede Fortbewegung auf 
einem  stark  geneigten  Substrat  verstanden  (HUNT ET 
AL. 1996, PREUSCHOFT ET AL. 1998). Dabei befindet sich 
der  am  Körperschwerpunkt  angreifende  Gravita‐
tionsvektor  außerhalb  der Unterstützungsfläche  der 
Gliedmaßen  und  die  Extremitäten  werden  durch 
Zugkräfte  stärker  in  Anspruch  genommen  als  durch 
Druckkräfte  (CARTMILL  1985,  PREUSCHOFT  ET AL.  1998). 
Bei welchem Winkel aber der Übergang vom Laufen 
zum  Klettern  stattfindet,  ist  nach  diesem  Kriterium 
nicht nur  von Art  zu Art  verschieden,  sondern  kann 
auch vom  Individuum durch bestimmte Körper‐ und 
Beinhaltungen  beeinflusst  werden.  Eine  Unter‐




tion  deshalb  dem  Neigungswinkel  des  Substrates 
noch die Diskontinuität hinzu und heben dadurch die 
Irregularität der Bewegungsabläufe beim Klettern als 
wichtiges  Unterscheidungskriterium  zum  quadrupe‐
den Gang hervor (SCHÖN YBARRA & SCHÖN 1987, GEBO & 





darf  der  Assistenz  zentraler  Sinnesorgane,  der 
Koordination  zwischen  Hand  und  Auge  sowie  der 
bewussten Einschätzung von Entfernungen und Sub‐
strateigenschaften.  Somit  erfordert  Klettern,  defi‐
niert  als  unregelmäßige  Bewegungsabfolgen  auf  ei‐
nem  diskontinuierlichen  Substrat,  ein  signifikant 
höheres Maß  an  supraspinaler  Kontrolle  gegenüber 
jeder  Art  zyklischer  Laufbewegung  auf  einem 
kontinuierlichen  Substrat. Mit dieser definitorischen 
Unterscheidung wird  die  besondere  Rolle  des  Klet‐






weise  kleiner  bis  mittelgroßer  Primaten  (NAPIER  & 
NAPIER 1967, FLEAGLE & MITTERMEIER 1980, FLEAGLE ET AL. 
1981,  CROMPTON  1984,  DEMES  &  GÜNTHER  1989, 
GÜNTHER ET AL. 1991, PREUSCHOFT ET AL. 1998). Primaten 
springen, um schnell eine Diskontinuität  im Substrat 
zu überbrücken oder  schnell  ihre Position  zu  verän‐
dern bei der Flucht vor einem Prädator. Unter allen 
lokomotorischen  Bewegungsweisen  zeigt  das  Sprin‐
gen  wohl  die  größte  Abhängigkeit  von  den 
Allometriebeziehungen  innerhalb  des  Körpers  und 
deren Veränderungen mit zunehmender Masse.  
Die Sprungweite, die ein Tier erreichen kann, ist 
abhängig  von  seiner  Absprunggeschwindigkeit,  dem 
Absprungwinkel  und  schließlich  der Gravitation,  die 















Abb.  2.2  Tarsius  bancanus,  Tarsiidae:  Absprung,  Flugphase  und 




ten  erklärt  sich  aus der  schon  erläuterten nachteili‐
gen  Zunahme  von  Muskelkraft  gegenüber  dem 
13
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Körpergewicht  (DEMES & GÜNTHER 1989, PREUSCHOFT ET 
AL. 1998) und der daraus  resultierenden  Limitierung 
für  die  Beschleunigung  (a  =  F/m). DEMES & GÜNTHER 
(1989) berichten beispielsweise, dass Galago moholi 
(Galagonidae)  seine  Masse  von  280  g  mit  der 




Trotz  dieser  Limitierung  der  für  die  Beschleuni‐
gung  verfügbaren  Kraft  ist  das  Springen  als 
Bewegungsweise  nicht  nur  auf  kleine  Primaten  be‐
schränkt. Auch größere Primaten, wie die  Indris und 
Sifakas  (Indridae)  können  noch  beachtliche  Sprung‐
weiten  erzielen,  nur  haben  sie  hierfür  andere 
Bewegungsprinzipien  entwickelt  (DEMES ET AL.  1995). 
Springen  ist  sicher  die  energetisch  aufwendigste 
Bewegungsweise.  Schon  eine  Abweichung  um  15° 
vom  ballistisch  optimalen  Absprungwinkel  kostet  1 
Joule  mehr  Absprungenergie,  wofür  immerhin  20 







bei  der  Landung  auftretenden  Belastungen  zu 
kompensieren (z.B. Hominoidea) oder weil  ihnen die 
physiologischen Grundlagen zur Generierung schnel‐





Suspensorische  Fortbewegung  nutzen  vor  allem 
größere  Primaten,  um  sich  in  Bereichen  ihres 
Habitats zu bewegen,  in denen der Durchmesser der 
Substrate  relativ  gering  ist  (NAPIER  1967,  FLEAGLE & 
MITTERMEIER  1980,  GRAND  1984,  PREUSCHOFT & DEMES 
1984, PREUSCHOFT ET AL. 1998). Dies geschieht bei der 
Nahrungssuche  in  den  terminalen  Ästen  und 
Kronenbereichen des Waldes, wo Früchte und Blüten 
in  großer Menge  zu  finden  sind  (AVIS  1962,  GRAND 
1972, ROSE 1974, CARTMILL & MILTON 1977). Durch das 
Hängen  unter  dem  Substrat  vermeiden  Primaten 
nicht  nur  Torsionsmomente  sondern  verteilen  ihr 
Gewicht  in  der  Regel  auch  auf  mehrere  Substrate 
(GRAND 1984, PREUSCHOFT & DEMES 1984). 
Suspensorische  Fortbewegung  kann  quadruped 
oder  bimanuell  sein,  mit  oder  ohne  Unterstützung 
des  Schwanzes.  Bipede  Suspension  ist  dagegen  ein 
häufiges Element  idiomotorischer Bewegungsweisen 









nuelle  Suspension  (=  Brachiation,  KEITH  1923)  erfor‐
dert  gegenüber  dem  quadrupeden  Hangeln  eine 
grundlegend  veränderte  Mobilität  der  Vorderglied‐
maßen, welche alternierend über dem Kopf bewegt 
werden  müssen  während  der  Rumpf  sich  darunter 
um  seine  Längsachse  dreht  (JENKINS  ET  AL.  1978, 
PREUSCHOFT  &  DEMES  1984).  Primaten,  die  diese 
Bewegungsweise über längere Distanzen nutzen, wie 
beispielsweise  Klammeraffen,  Wollaffen  (Atelidae) 
und  Gibbons  (Hylobatidae,  Abb.  2.3),  haben 
entsprechende  Anpassungen  auf  struktureller  und 
funktioneller Ebene entwickelt  (u.a. KEITH 1923, AVIS 
1962, ERIKSON 1963,  STERN & OXNARD 1973,  JENKINS ET 
AL.  1978,  PREUSCHOFT  &  DEMES  1984,  LARSON  1998). 
Gibbons  können  durch  die  Einschaltung  einer  Flug‐





Abb.  2.3  Hylobates  lar,  Hylobatidae:  bimanuelle  Suspension  und 
strukturelle  Anpassungen  am  Skelett  (enorme  Verlängerung  der 
Arme,  dorsale  Schulterblätter,  mobiles  Schultergelenk,  kurzer 







Strecken  nur  auf  den  Hinterbeinen  fort.  Diese 
fakultative Bipedie wird häufiger am Boden benutzt, 
um beispielsweise Früchte oder auch ein  Jungtier  in 
den  Händen  zu  tragen  (NAPIER & NAPIER  1967).  Gib‐
bons  können auch  auf größeren Ästen biped  laufen 
und  nutzen  dabei  ihre  langen  Arme  für  zusätzliche 
14
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Balance. Die Stabilisierung des Gleichgewichtes über 
einer  sehr  kleinen  Unterstützungsfläche  ist  nämlich 
die größte Herausforderung des bipeden Laufens und 
wieder  von  Größenverhältnissen  bestimmt.  Balance 
ist um so einfacher, je näher der Körperschwerpunkt 
dem  Untergrund  ist,  weshalb  Primaten  außer  dem 
Menschen  beim  bipeden  Laufen  ihren  Rumpf  nach 
vorn  neigen  und  Hüft‐  und  Kniegelenke  beugen 
(D’AOÛT ET AL. 2004, HIRASAKI ET AL. 2006).  
Beim bipeden Hüpfen wird Stabilität dynamisch 
durch  die  Geschwindigkeit  erreicht.  Ein  bekanntes 





die  über  größere Distanzen  nur  vom Menschen  ge‐
nutzt  wird.  Diese  obligate  Bipedie  erfordert  be‐
stimmte  Bewegungsprinzipien  zur  Stabilisierung  des 
Gleichgewichts auf der  sehr kleinen Unterstützungs‐
fläche,  die  ohne  spezifische  Strukturanpassungen 
nicht erreicht werden können. Zudem haben  sich  in 
der  weiteren  Evolution  der  menschlichen  Bipedie 
noch zusätzliche Bewegungsprinzipien entwickelt, die 
Ausdauer und Energieeffizienz begünstigen. Aus der 
umfänglichen  Primär‐  und  Sekundärliteratur  zu 
diesem  Forschungsfeld  sollen  hier  nur  einige 
Referenzen beispielhaft genannt werden: KEITH 1923, 
LE GROS CLARK  1959, MORTON & FULLER  1952,  LOVEJOY 









Primaten  verbringen,  wie  viele  andere  Säugetiere 
auch, den überwiegenden Anteil  ihrer Aktivitätspha‐
sen  nicht  mit  Fortbewegung  (ROSE  1974,  GARBER 
1984).  Bei  arborikolen  Primaten  entfallen  75%  der 
Tagesaktivität auf Ruhephasen und aktive idiomotori‐
sche  Verhaltensweisen,  bei  terrestrischen  Primaten 
sind  dies  immer  noch  50%. Der Unterschied  erklärt 
sich  aus der  jeweils unterschiedlichen Verfügbarkeit 
von Nahrung (ROSE 1974).   
Obwohl  Idiomotion  also  die Hauptkomponente 
im Verhalten  von Primaten darstellt,  gibt es bislang 
noch  kein  umfassendes  Ordnungssystem  dieser 
Verhaltensweisen  und  der  sie  ausführenden  Bewe‐
gungsweisen.  Lediglich  die  verschiedenen  Varianten 
der Körperhaltungen von Primaten sind inzwischen in 
ein  definitorisches  System  eingebunden  (HUNT ET AL. 
1996).  Grund  für  das  Fehlen  des  Ordnungssystems 
ist, dass nur  für wenige Primaten das Gesamtreper‐
toire  lokomotorischer  und  idiomotorischer  Bewe‐
gungsweisen dokumentiert wurde  (RIPLEY 1967, ROSE 
1977). 
Ich möchte  deshalb  im  Folgenden  am  Beispiel 
ausgewählter  Bereiche  idiomotorischen  Verhaltens 
die  daran  beteiligten  Bewegungsweisen  charakter‐
isieren und auf  ihre Bedeutung für die Evolution des 
Bewegungssystem eingehen. Gemessen am täglichen 
Zeitaufwand  bilden  Positionsverhalten,  Nahrungs‐
erwerb, Manipulation  von  Nahrungsobjekten  sowie 






Säugetieren  Ausdruck  bestimmter  Strategien  der 
Thermoregulation.  Kleine  Primaten  haben  typische 
eingerollte Schlafpositionen, um sich vor Wärmever‐
lust zu schützen.  In der Mittagshitze  ist dagegen  für 
viele Arten die Abgabe überschüssiger Wärme wich‐




sammenhang  mit  der  gegenseitigen  Fellpflege  bei 
vielen Arten vor. 
Sitzen  ist  die  bei  weitem  häufigste  Körperhal‐
tung von Primaten bei nicht‐lokomotorischen Aktivi‐
täten. Der Körper ist dabei aufgerichtet, das Gewicht 
wird  von  den  Hinterbeinen  und  dem  Ischium 
getragen. Für JONES (1916) war der Trend zur aufrech‐
ten  Sitzhaltung  eine wichtige Voraussetzung  für  die 
Entstehung  der  bipeden  Fortbewegung  des  Men‐





an  diese  Körperposition  zu  verstehen  (WASHBURN 
1957, ROSE 1974, VILENSKY 1978). 
Quadrupedes,  tripedes  oder  bipedes  Stehen 
kommt  im  Kontext  vieler  Verhaltensweisen  vor, 
bevorzugt  auf  Substraten  mit  breiter  Unter‐
stützungsfläche  (RIPLEY 1967). Es  ist nach dem Sitzen 
die  häufigste  Körperhaltung  bei  idiomotorischen 
Aktivitäten  (ROSE  1977, GARBER  1984). Auf  schmalen 
Substraten  im  arborikolen  Habitat  stehen  Primaten 
häufig  quer  zur  Längsachse  eines  Astes, weil  dabei 
das Gleichgewicht besser ausbalanciert werden kann 
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(FONTAINE 1990). Beim bipeden Stehen sind Hüft‐ und 
Kniegelenken  gebeugt  und  der  Körper  ist  aufge‐
richtet.  Diese  Haltung  wird  bei  der  Nahrungs‐







sammelt  ihre Nahrung  in den  terminalen Ästen und 
Zweigen  der  Kronenbereiche  und  Strauchschichten 
des Waldes  (AVIS  1962,  CARTMILL  1972,  1974, GRAND 
1972, 1984, ROSE 1974, VILENSKY 1978, GARBER 1984, 
MARTIN 1990, SUSSMAN 1991, CROMPTON 1995, DUNBAR 
&  BADAM  2000).  Hier  sind  Früchte,  Blüten  und 




gen  deshalb  einerseits  in  einer  sicheren  Positionie‐
rung  des  Körpers  und  andererseits  in  der Geschick‐
lichkeit der Hände beim Ergreifen und Festhalten der 
Nahrungsobjekte.  Für  eine  stabile  Körperposition 
verteilen Primaten  ihr Gewicht oft auf verschiedene 
Äste  und  sichern  diese  Position  durch  festes 
Umklammern der Substrate mit den Greiffüßen und 
oft  unter Hinzunahme  des  Schwanzes  (GRAND  1972, 
1984,  DUNBAR  &  BADAM  2000).  Effektiver  sind  aber 
suspensorische Körperhaltungen, bei denen das Tier 
sich mit den Hinterbeinen an einen Ast hängt und mit 
den  Vorderbeinen  einen  bestimmten  Reichraum 
abdecken  kann  (MARTIN  1972,  EHRLICH  &  MUSICANT 
1977, GARBER 1984,  JANSON & BOINSKI 1992, MELDRUM 
ET  AL.  1997,  MELDRUM  1998).  Der  Umfang  des 
Reichraumes hängt sehr von der Mobilität der Schul‐
ter  ab,  weshalb  Primaten  mit  Anpassungen  an 
suspensorische Fortbewegung hier  im Vorteil gegen‐
über  quadrupeden  Arten  sind  (AVIS  1962,  GRAND 
1972, CARTMILL & MILTON 1977).  
Das  Jagen  nach  Arthropoden  oder  anderen 
Beutetieren  erfordert  dagegen  noch  andere 
Fertigkeiten. Vor allem von den strepsirhinen Prima‐
ten  weiß  man,  dass  schnelle  Fangbewegungen  oft 
stereotype  Bewegungsmuster  darstellen  (Bishop 










Vor  allem  im  Hinblick  auf  das  Ergreifen  und 
Manipulieren  von  Nahrungsobjekten  bei  Primaten 
wurde  sehr  viel  über  die  Evolution  der  Hand,  über 
Händigkeit  und  cortikale  Kontrolle  der  Hand‐
bewegungen  nachgedacht  (z.B.  JOUFFROY  &  LESSER‐
TISSEUR  1959, NAPIER  1960, 1961, BISHOP  1962,  1964, 
FAGOT  &  VAUCLAIR  1991,  MACNEILAGE  1991,  WESTER‐
GAARD & SUOMI 1996, PADBERG ET AL. 2007).  
Die  Feinkontrolle  der  Hand  und  individuelle 




nen  Tarsiiformes  zeigen  dieses Greifmuster,  das  so‐
mit  wahrscheinlich  dem  Grundmusterzustand  der 
Primates entspricht. Das Umgreifen resultiert aus ei‐
ner  Veränderung  der  Gelenkebenen  zwischen  den 
Carpalia  und  zwischen Metacarpalia  und  Phalangen 
im  Vergleich  zur  Hand  der  Scandentia  (JOUFFROY & 
LESSERTISSEUR  1959,  ALTNER  1971).  Insektivore 
Strepsirhini  zeichnen  sich  durch  eine  höhere  Präzi‐
sion  im Ergreifen kleinere Objekte aus (BISHOP 1964). 
BISHOP  (1964)  beschreibt,  dass  auch  Neuweltaffen 
wie  Aotus,  Saimiri  oder  Callicebus  noch  keine 
individualisierte  Kontrolle  einzelner  Fingerbewegun‐
gen  haben  (Abb.  2.4),  aber  den  Tastsinn  ihrer 







Präzisionsgriffe  beobachtet  werden.  Auch  Cebus‐
Arten  können  ihre  Finger  unabhängig  voneinander 
bewegen,  haben mehrere  Präzisionsgriffe  und  eine 
funktionelle Opponierbarkeit des Daumens  (COSTELLO 
& FRAGASZY  1988). Die  Präzision  der  Altweltaffen  im 
Ergreifen von Objekten  ist aber deutlich größer und 
16
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(HEFFNER  &  MASTERTON  1983,  MUIR  &  LEMON  1983, 
MAIER ET AL. 2002).  
Die  unterschiedlichen Manipulationsfähigkeiten 
der Primaten bedeuten nicht  zwangsläufig  eine  Ein‐
schränkung oder Erweiterung im Spektrum nutzbarer 
Nahrungsquellen.  Wie  im  Lokomotionsverhalten  so 
bestimmt  auch  im  Ernährungsverhalten  die 




weisen,  die  etwaige  Limitierungen  auf  Seiten  der 
Morphologie  kompensieren  können  (CANT & TEMERIN 
1984).  Die  Breite  des  Spektrums  wächst  mit  den 
kognitiven  Fähigkeiten  auf  der  Ebene  des  Indivi‐
duums  wie  auch  im  Vergleich  zwischen  Arten.  Nur 
durch  die  Plastizität  im  Verhalten  können  Primaten 
den  saisonalen  Unterschieden  in  der  Verfügbarkeit 
bestimmter Nahrungsquellen begegnen. 
 
Komfortverhalten  ‐  individuelle  und 
soziale  Fellpflege  (Autogrooming  und 
Allogrooming)  
 
Fellpflege  ist  eine  lebensnotwendige  Aktivität  aller 
Säugetiere, haben sich doch mit der Entstehung des 
Haarkleides eine Fülle von Ektoparasiten entwickelt. 
Die  häufigsten  Ektoparasiten  der  Primaten  sind 
Milben (Psoroptoidea, Ixodidae, Trombiculidae), aber 
auch  Haarlinge,  Läuse  (vor  allem  Ischnocera  und 
Anoplura)  und  Flöhe  sind  verbreitet  (HILL  1957, 
HOOGSTRAAL & THEILER 1959, FIENNES 1972, HUTCHINS & 
BARASH 1976, KÄSTNER 2003). Der Befall durch Zecken 
ist  von  besonderer  Relevanz,  da  diese  Parasiten 




tiert  und mit  der  Vitalität  und Mortalität  innerhalb 
der  beobachteten  Population  in  Beziehung  gesetzt 
(Lemur catta: KOYAMA ET AL. 2008; Chlorocebus aethi‐
ops:  STRUHSAKER  1967,  Papio  ursinus:  WASHBURN  & 
DEVORE  1961, BRAIN & BOHRMANN  1992).  Sie  illustrie‐
ren  die  Notwendigkeit  regelmäßiger  Fellpflege  bei 
frei  lebenden  Primaten  sehr  gut  und  verdeutlichen, 
dass  von diesem Verhalten und den darin  integrier‐








Abb.  2.5  Individuelle  und  soziale  Fellpflege  bei  Primaten.  a:  
Eulemur  fulvus,  Lemuridae b: Tarsius  syrichta, Tarsiidae,  c: Cebus 
apella, d: Macaca mulatta.   
 
Obwohl  Vergleichsstudien  zu  den  Putzbewegungen 
bei  Primaten  weitgehend  fehlen,  scheint  doch  ein 
grundsätzlicher  Unterschied  zwischen  Strepsirhini 
und  Anthropoidea  zu  bestehen.  Bei  den mit  einem 
procumbenten  Vordergebiss  ausgestatteten  Strepsi‐
rhini dominiert die orale Fellpflege durch Lecken und 
den  Einsatz  des  Zahnkammes  (ROBERTS  1941, 
BUETTNER‐JANUSCH  &  ANDREW  1962).  Bei  Neu‐  und 
Altweltaffen  überwiegt  das  manuelle  Putzen  (Abb. 
2.5).  So  war  nach  BISHOP  (1962)  auch  die  Feinkon‐
trolle der Finger bei der Fellpflege ein entscheidender 
Faktor  in  der  Evolution  der  Primatenhand.  Die 
Hinterextremität  ist  an  der  Fellpflege  ebenfalls 
beteiligt.  Das  Kratzen  durch  die  Vorder‐  und  Hin‐
terläufe  ergänzt  auch  bei  Primaten  das  gezielte 
Entfernen  von  Parasiten  unter  visueller  Kontrolle. 





Primaten  zeichnen  sich  durch  ein  umfängliches 
Repertoire  lokomotorischer  und  idiomotorischer 
Bewegungsweisen  aus.  Die  Körpergröße  und  ihr 
Verhältnis  zu  den  Dimensionen  des  Substrates 





Diversität der Bewegungsweisen 
keiten.  So  erfordern  Springen  und  Hangeln  sehr 
spezifische  Bewegungsprinzipien,  die  häufig  erst 
durch Anpassungen  auf  struktureller  Ebene möglich 
werden.  Die  arboreal  quadrupede  Fortbewegung 
benötigt  gegenüber  der  terrestrischen Quadrupedie 
Bewegungsprinzipien,  die  dem  geringen  Durchmes‐
ser,  der  Diskontinuität  und  Instabilität  des  Sub‐
strates Rechnung tragen. Balance und Nachgiebigkeit 
sind  die  Anpassungsnotwendigkeiten  dieser  Beweg‐
ungsweise,  die  unter  allen  lokomotorischen  Beweg‐
ungen die häufigste innerhalb der Primaten darstellt.    
Auch  wenn  die  beispielhaften  Beschreibungen 
idiomotorischer  Bewegungsweisen  noch  keine  Inte‐
gration zu einem definitorischen System zulassen und 
Annahmen  über  mögliche  Struktur‐Funktionsbezie‐
hungen noch weitgehend spekulativ bleiben, so wird 
aus dem Genannten doch ersichtlich, dass Idiomotion 
hohe  Ansprüche  an  die  Mobilität  des  Bewegungs‐
systems  stellen.  Idiomotorische  Bewegungsweisen 
sind  zielgerichtet  und  assistiert  von  zentralen  sen‐








und  unter  gleichzeitiger  Berücksichtigung  evolutiver 
Änderung  der  Körpergröße  rekonstruierbar  ist.  Das 
folgende Kapitel stellt nun die Phylogenie der Prima‐
ten  und  ihre Verwandtschaftsbeziehungen  zu  ande‐
ren  Säugetiergruppen  vor.  Die  darauf  basierende 
Rekonstruktion  des  Grundmusters  der  rezenten 
Primaten wird erörtert um schließlich die verschiede‐
nen  Hypothesen  zum  evolutiven  Ursprung  der 
Gruppe zu diskutieren. Diese Hypothesen beinhalten 
Annahmen  über  Lebensraum  und  Körpergröße  des 
letzten  gemeinsamen  Vorfahrens,  aus  denen  die 
Bewegungsweisen  im  Grundmuster  der  Primaten 
abgeleitet werden können. Diese Hypothesen stellen 
zusammen mit der Phylogenie die zentralen Kriterien 






















Voraussetzung  für die Rekonstruktion  von Evolutionsprozessen, da nur  vor dem Hinter‐
grund  der  Phylogenie  Aussagen  über  die  Richtung  und  die  historische  Reihenfolge  von 
Merkmalstransformationen möglich sind. Dies gilt insbesondere dann, wenn die Evolution 
eines Merkmalskomplexes wie  das  Bewegungssystem  betrachtet werden  soll,  bei  dem 
häufige Homoplasien  innerhalb der Mammalia auf eine gewisse Limitierung struktureller 
Variabilität  hinweist.  Im  Folgenden  werden  zunächst  die  Verwandtschaftsbeziehungen 
innerhalb der Primaten und zwischen  ihnen und anderen Säugetiergruppen erörtert. Nä‐
her eingehen möchte  ich auf Kontroversen, die  relevant  sind  für die Diskussion um das 
Grundmuster  der  Primaten.  Diese  sind  die  Stellung  der  Cheirogaleidae  im  System  der 
Strepsirhini und die Frage nach der Schwestergruppe der Primaten.  
Das Grundmuster der Primaten bildet die Basis für Hypothesen zur Biologie des letz‐
ten  gemeinsamen  Vorfahren  der  rezenten  Primaten.  Diese  Hypothesen  suchen  nach 
adaptiven Erklärungen  für den Erwerb neuer Merkmale und  rekonstruieren Lebensraum 
und Verhaltensweisen auf der Basis von Konvergenzen in anderen Säugetiergruppen. Ent‐
scheidend  für  die  Evolution  des  Bewegungssystems  ist  dabei  die  Frage  nach  der 
ursprünglichen  Körpergröße der  Primaten, weil  diese maßgeblich  über die Anpassungs‐
notwendigkeiten  der  Bewegungsweisen  bestimmt.  Deshalb  kann  die  Phylogenie  allein 
nicht die Kriterien für die Wahl der Taxa stellen, aus deren Vergleich das Grundmuster der 












wegs weniger  homoplastisch  als  die  Strukturen  des 
postcranialen  Skelettes  (SÁNCHEZ‐VILLAGRA & WILLIAMS 
1998, WILLIAMS  2007).  Ihre  bevorzugte  Verwendung 
in  systematischen  Studien  begründet  sich  vielmehr 
durch  ihre Repräsentanz  im  Fossilbefund.  LOCKWOOD 
(2007) hat jedoch hervorgehoben, dass dem Problem 
der Homoplasien begegnet werden kann, wenn statt 
Einzelmerkmalen  die  strukturell  und  funktionell 








































die  innere  und  äußere  Nasenregion,  das  Auge  und 
der Aufbau der Retina zusammen mit der Begrenzung 
zwischen  Orbita  und  Schläfengruppe  (GROVES  1974, 
HERSHKOVITZ 1977, CARTMILL & MACPHEE 1980, MACPHEE 




und  strukturelle  Merkmale  des  Bewegungssystems 
unterstützen  die  Monophylie  der  Hominoidea 
(SCHULTZ 1968, SHOSHANI ET AL. 1996),  sind aber  sonst 
kaum  in  die  Begründung  von  Verwandtschafts‐




als  relativ  ursprünglich  gelten,  müssen  dies  nicht 
zwangsläufig  auch  im  Hinblick  auf  ihre  Bewegungs‐
weisen  sein. Andere  Taxa mit überwiegend  abgelei‐
teten  Merkmalszuständen  können  ursprüngliche 
Bewegungsweisen beibehalten haben.  
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Durch  die  Zusammenführung  morphologischer  und 
molekulargenetischer  Studien  ist  das  phylogeneti‐
sche  System  der  Primaten  heute weitgehend  stabil 
(YODER 1994, PURVIS 1995, SHOSHANI ET AL. 1996, ROSS ET 
AL. 1998, GOODMAN ET AL. 1998, HEESY ET AL. 2006). So 
sind  die  Strepsirhini  und  Haplorhini  als Monophyla 
gut begründet. Gleiches gilt für die Anthropoidea, die 




&  SCHWARTZ  1975,  YODER  1994).  Bei  den  Platyrrhini 
wird  der  taxonomische  Status  der  einzelnen  Ver‐






Unter  allen  auf Madagaskar  vorkommenden Vertre‐
ter  der  Strepsirhini  teilen  die  Cheirogaleidae  eine 
Fülle morphologischer, physiologischer und ethologi‐
scher Merkmale mit den auf dem afrikanischen Fest‐
land  lebenden  Galagonidae.  Insbesondere  Microce‐
















































Phylogenie und evolutiver Ursprung 
Aufgrund dieser Ähnlichkeiten wurden die Cheirogal‐
eidae lange Zeit in die Gruppe der Loriformes gestellt 
(SZALAY & DELSON  1979),  eine  Hypothese,  die wegen 
des endemische Vorkommens der Cheirogaleidae ge‐
meinsam  mit  den  Lemuriformes  auf  Madagaskar 
Zweifel  hervorbrachte  (KOOP  ET  AL.  1989).  Eine 
kombinierte  Analyse  aus molekulargenetischen  und 
morphologischen  Daten  bestätigte  schließlich  auch 









analysen  der  Lemuriformes  erscheinen  die  Cheiro‐
galeidae  deshalb  häufig  als  Schwestergruppe  aller 
anderen  lemuriformen Primaten  (YODER 1994, PURVIS 
1995).  Die  basale  Divergenz  der  Gruppe  fand 
zusätzliche  Unterstützung  durch  die  bislang  älteste 
Fossilform  eines  lemuriformen  Primaten. Der  jüngst 
in  oligozänen  Ablagerungen  Pakistans  entdeckte 
†Bugtilemur mathesoni (MARIVAUX ET AL. 2001) scheint 




halb  der  Lemuriformes  nicht  bestätigen.  Karyolo‐
gische, mitochondriale  und  chromosomale  Befunde 
sprechen  stattdessen  für  eine  basale  Stellung  von 
Daubentonia  madagascariensis  (DENE  ET  AL.  1976, 
DUTRILLAUX  1988,  PORTER  ET  AL.  1995,  YODER  ET  AL. 
1996).  Die  Kontroverse  zwischen  morphologischen 
und  molekulargenetischen  Studien  ist  aber  mög‐
licherweise das Resultat methodischer Artefakte bei 
der  Erstellung  von  Cladogrammen  basierend  auf 
molekulargenetischen  Datensätzen  und  unter  Ver‐
wendung  der  Methode  maximaler  Sparsamkeit 
(BERGSTEN 2005). Wenn Taxa  schnell evolvieren, also 
eine  hohe  Mutationsrate  aufweisen,  werden  diese 
oft  fälschlicherweise  an  basaler  Stelle  im  Clado‐
gramm  platziert.  Taxa  mit  niedriger  Evolutionsrate 
erscheinen  dagegen  häufig  als  Schwestergruppen. 
Wenn  eine  Art wie  Daubentonia madagascariensis, 
die  in  vielen  Merkmalen  hoch  abgeleitet  erscheint 
und  deshalb  wahrscheinlich  eine  relativ  höhere 
Mutationsrate  aufweist  als  viele  andere  Lemurifor‐
mes, an der Basis eines Stammbaumes steht, ist dies 
oft ein  Indiz für diese Baumbildungsartefakte  („long‐
branch‐attraction  artefacts“). Noch  bis  vor  etwa  10 
Jahren  galt  das  Auftreten  dieser  Artefakte  als 





Die  Aufklärung  der  verwandtschaftlichen  Beziehun‐
gen  im Umfeld der Primaten  ist  für die Bestimmung 
plesiomorpher  und  apomorpher  Merkmalszustände 
im  Grundmuster  der  Primaten  unabdingbar,  doch 
sind hier die Verhältnisse nach wie vor unklar  (Abb. 
3.3).  
Die  Primates  bilden  gemeinsam  mit  den 
Spitzhörnchen  (Scandentia)  und  den  Riesengleitern 
(Dermoptera)  sehr  wahrscheinlich  eine  natürliche 
Verwandtschaftsgruppe.  Dies  hatte  schon  GREGORY 
(1910) vermutet und die drei Ordnungen mit den Fle‐
dermäusen  (Chiroptera)  und  den  Rüsselspringern 
(Macroscelidea)  zu  einer Überordnung Archonta  zu‐
sammengefasst.  MCKENNA  (1975)  hat  später  die 
Macroscelidea  von  den  Archonta  ausgeschlossen. 
Nach  der  grundlegenden  Revision  des  phylogeneti‐
schen Systems der Plazentalia und der Auflösung der 
Archonta stehen die Chiroptera heute nicht mehr  in 
naher  Verwandtschaft  zu  den  drei  verbliebenen 
Gruppen.  Scandentia, Dermoptera und Primates bil‐










intensiver  Studien  und  langjähriger  Debatten  unge‐
löst. Molekulargenetische Studien sprechen überwie‐
gend  für  ein  Schwestergruppenverhältnis  zwischen 
Primates und Dermoptera  (ADKINS & HONEYCUTT 1991, 
SHOSHANI ET AL. 1996, MURPHY ET AL. 2001,  SPRINGER ET 
AL.  2004).  Paläontologische  Studien  unter  Einbezie‐
hung der fossilen †Plesiadapiformes ergaben kürzlich 
eine  nähere  Verwandtschaft  zwischen  Dermoptera 
und  Scandentia  (BLOCH  ET  AL.  2007).  Gemeinsame 
22
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morphologische  Merkmale  von  rezenten  Primaten 
und Spitzhörnchen stützen wiederum eine nahe Ver‐




sonders  langjährige  Tradition.  GREGORY  (1910)  und 
später LE GROS CLARK  (1959) wiesen die Tupaiidae so‐
gar noch als Teilgruppe der Primates aus. Nach SIMP‐
SON  (1945)  gehörten  sie  in  das  nähere  Umfeld  der 
Lemuriformes. 
Die  Schwierigkeit  in  der  Beurteilung  der  Ver‐
wandtschaftsverhältnisse lag vor allem darin, dass es 
zu  jener  Zeit  nicht  gelang,  die  Primates  als  mono‐
phyletische  Einheit  zu  definieren.  Viele  fossile 
Formen, vor allem die paläozänen †Plesiadapiformes 
schienen  den  Primaten  nahe  zu  stehen  und  sollten 
deshalb  durch  die  Definition  nicht  ausgeschlossen 
werden.  Die  von MIVART  (1867,  1873)  aufgelisteten 
Merkmale, welche die rezenten Primaten als natürli‐
che Einheit definieren sollten, wurden daher eher als 
evolutive  Trends  verstanden  (LE  GROS  CLARK  1959). 
Erst  MARTIN  (1968)  formulierte  erstmals  Autapo‐
















Kieferfragmente  den  Hauptteil  des  Fossilmaterials 
ausmachten.  Heute  ist  der  Fossilbefund  wesentlich 
umfangreicher  und  umfasst  auch  andere  Teile  des 
Schädels und postcraniales Material. Inzwischen sind 
über  100  Arten  der  †Plesiadapiformes  beschrieben 
(FLEAGLE 1999, BLOCH ET AL. 2007).  
TradiƟonell werden die †Plesiadapiformes insge‐
samt  als  eigene Ordnung  innerhalb  der  Euarchonta 
betrachtet  (SZALAY 1969, 1981, SZALAY & DECKER 1974, 
BEARD 1993, FLEAGLE 1999). Eine Begründung der Mo‐
nophylie  durch  Autapomorphien  anstelle  der 
Formulierung adaptiver Trends  ist  jedoch nie erfolgt 
(WIBLE &  COVERT  1987).  Andere  Autoren  halten  die 
†Plesiadapiformes  deshalb  für  eine  paraphyletische 
Gruppierung, die Stammgruppenvertreter der Prima‐
tes beinhaltet (HOFSTETTER 1977, MACPHEE ET AL. 1983, 
GINGERICH  1986,  WIBLE  &  COVERT  1987,  BLOCH  ET  AL. 
2007).  
Tatsächlich  scheint  für  manche  Taxa  eine 
verwandtschaftliche Nähe zur Stammlinie der Prima‐
tes  wahrscheinlich.  †Plesiadapidae,  †CarpolesƟdae 
und  †Saxonellidae  weisen  mögliche  synapomorphe 
Merkmale mit den Primates im Bau der Molaren, der 
Fußwurzel  und  des  Ellbogengelenkes  auf  (GIDLEY 
1923,  SIMPSON 1940,  SZALAY ET AL. 1975,  SZALAY & DA‐
GOSTO 1980, 1988, BLOCH ET AL. 2007, DAGOSTO 2007). 
Der  jüngere Fund eines nahezu vollständigen Skelet‐
tes  von  †Carpolestes  simpsoni  (BLOCH & BOYER 2002, 
BLOCH ET AL. 2007) unterstützt diese Hypothese eben‐
falls. †Carpolestes besaß einen divergierenden Hallux 












was  bedeuten  soll,  dass  sich  in  ihrem Grundmuster 
nur  wenige  Apomorphien  als  Ausdruck  neuer 
Anpassungen finden. Vor allem im Bewegungssystem 
haben  sich  viele  ursprüngliche  Merkmalszustände 
aus  dem  Grundmuster  der  Theria  und  Placentalia 
erhalten. Die Gliederung  der Wirbelsäule  ist  plesio‐
morph, die Autopodien  sind pentadactyl, die  zeugo‐
podialen  Elemente  sind  nicht  verschmolzen  und 









auch  niemals  mehr  als  drei  Prämolaren.  Fossile 
†Adapiformes und †Omomyidae haben dagegen häu‐
fig  noch  einen  vierten  Prämolaren,  weshalb  die 
Zahnformel  im  Grundmuster  der  Primaten  wohl 
2.1.4.3  /  2.1.4.3  lautet.  Große  Bedeutung  für  die 
Systematik haben vor allem die Tympanalregion und 
die  Schädelbasis.  Gemeinsam  ist  allen  Primaten  als 
abgeleitetes Merkmal die Bildung des ventralen Teils 
23
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Abb.  3.4  Schädel.  Dorsalansicht.  a:  Lemur  catta,  Lemuridae,  b: 
Aotus trivirgatus, Aotidae. (Aus KÄSTNER 1995).  
 
Der  Bau  des  Schädels  ist  aber  vor  allem  geprägt 
durch die Größenrelationen  von Gehirn, Augen und 
Nasenkapsel  (Abb.  3.4).  Die  großen,  nach  vorn 
gerichteten  Orbitae  sind  ein  abgeleitetes  Merkmal 
der  Primaten,  ebenso  wie  die  Ausbildung  einer 
hinteren  knöchernen  Abgrenzung  gegenüber  der 
Temporalgrube (MARTIN 1968).  
Mit  der  Vergrößerung  der Orbita  beteiligt  sich 
auch  das  Ethmoid  an  der  Bildung  der  medialen 
Orbitawand  (CARTMILL  1971,  MARTIN  1986).  Die 
postorbitale Spange schützt die Augen vor Deformie‐
rung  bei  der  Kontraktion  der  Kaumuskulatur  (M. 
temporalis) und gewährleistet, dass die Augenbewe‐
gung  und  ‐positionierung  nicht  durch  Kaubewegun‐
gen gestört wird (RAVOSA ET AL. 2000, HEESY 2005, ROSS 
ET AL. 2007). Durch die frontale Ausrichtung der Orbi‐
tae  kommt  es  zu  einer  umfänglichen  Überlappung 
der  Gesichtsfelder  beider  Augen  (Abb.  3.4).  Das 
binocculare  Gesichtsfeld  verschiedener  Primaten 
liegt etwa bei 130°‐145° (ROSS 2000) und übertrifft in 
seiner  Größe  selbst  carnivore  Säugetiere  (HEESY 









Im  Bau  des  Bewegungssystems  sind  die  Greif‐
extremitäten ein abgeleitetes Merkmal der Primaten. 
Dabei  handelt  es  sich  ebenso  wie  beim  stereo‐
skopischen Gesichtssinn nicht um ein Einzelmerkmal 
sondern  um  einen  strukturell  und  funktionell  inte‐
grierten  Merkmalskomplex.  Der  Greiffuß  scheint 
zunächst  deutlich  differenzierter  gegenüber  dem 
Grundmuster  der  Euarchonta.  Der  erste  Strahl  ist 
relativ kräftig und  in abduzierter Stellung gegenüber 
den  anderen  Zehen.  Die  Opponierbarkeit  resultiert 
aus  einer  Bewegung  im  Sattelgelenk  zwischen  dem 
Entocuneiforme  und  dem  Metatarsale  I.  Der  M. 







Die  Primatenhand  zeigt  ebenfalls  Anpassungen  an 
das  Greifen  und  unterscheidet  sich  von  der  für 
Säugetiere als ursprünglich geltenden Spreizhand der 
Scandentia. Dies äußert sich  in der Ausprägung  ihrer 
carpalen  Gelenkflächen  und  ‐linien  und  in  den 
Proportionen  der  Metacarpalia  gegenüber  den 
proximalen  Phalangen  (ALTNER  1971,  JOUFFROY  ET  AL. 
1991, HAMRICK 2001).  
Das Ergreifen von Objekten mit nur einer Hand ‐ 
so  definierte  NAPIER  (1961)  das  Greifen  („pre‐
hensility“)  ‐    ist  dennoch  kein  spezifisches Merkmal 
der  Primaten.  Viele  Scandentia,  Rodentia  und 
Marsupialia sind dazu befähigt (BISHOP 1962,  IWANIUK 
ET AL. 1998, WHISHAW & PELLIS 1990, IVANKO ET AL. 1996, 
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von Nägeln statt Krallen an allen Fingern zusammen 
mit  der  Vergrößerung  der  Fingerbeeren,  die  mit 
Leistenhaut  überzogen  sind.  Die  Epithelleisten  sind 
Träger der Mechanorezeptoren  (Merkelsche Tastzel‐
len,  Meissnersche  Körperchen)  und  zwischen  den 
Leisten münden die Ausführgänge ekkriner Schweiß‐
drüsen.  Erst  durch  die  Leistenhaut  und  die  Dichte 
ihrer Mechanorezeptoren wurde die Hand zu einem 
spezialisierten Greif‐ und Kontaktsinnesorgan.  
Der  Besitz  von  Nägeln  ist  also  ein  weiteres 
abgeleitetes  Merkmal  der  Primaten.  Sekundäre 
Umbildungen  zu  krallenähnlichen  Strukturen  sind 
aber  relativ  häufig  (HAMRICK  1998,  SOLIGO & MÜLLER 
1999).  Alle  Strepsirhini  tragen  beispielsweise  eine 
Putzkralle an der  zweiten Zehe, die Tarsiidae haben 
eine  weitere  Putzkralle  an  ihrer  dritten  Zehe.  Das 
Fingertier  (Daubentonia  madagascariensis,  Dauben‐









Die  Fortpflanzung  der  Primaten  ist  geprägt  durch 
einen  langsamen  reproduktiven  Umsatz  kombiniert 
mit  einer  hohen  Investition  in  die  Jungtiere.  Die 
meisten Arten bringen nur ein Junges zur Welt. Trag‐
zeit  und  Säuglingsphase  sind  lang. Nach  einer  Trag‐
zeit von vier bis neun Monaten werden die Jungtiere 
mit  geöffneten Augen,  einem Haarkleid  und  bereits 
gut  entwickelten motorischen  Fähigkeiten  geboren. 
Die  Abhängigkeit  von  der  elterlichen  Fürsorge  ist 
hoch und die Bindung an das Muttertier  ist eng. Die 
Jungen klammern  sich  im Fell  ihrer Mütter  fest und 
werden  getragen  (Traglinge).  Für  die  vollständige 
Ausreifung der cerebralen Funktionen bedarf es einer 
längeren Juvenilphase, die bei den stets  in Sozialver‐
bänden  lebenden  Anthropoidea  als  Lernphase  für 
soziale und motorische Fähigkeiten wichtig ist. 
Aufgrund  der  vermutlich  nachtaktiven  Lebens‐
weise  des  letzten  gemeinsamen  Vorfahren  wird  in 
Analogie  zu  rezenten  nachtaktiven  Primaten  ange‐
nommen, dass  zum Grundmuster  kein ausgeprägtes 
soziales Gruppenverhalten  gehört  (CROOK & GARTLAN 
1966,  CHARLES‐DOMINIQUE  &  MARTIN  1970,  CLUTTON‐
BROCK & HARVEY 1977, HEESY & ROSS 2001). Nachtaktive 
Primaten  sind meist  solitäre  Tiere. Die  Streifgebiete 
sind groß und überlappen zwischen männlichen und 
weiblichen  Individuen. Ursprünglich  für Primaten  ist 







nis  zwischen  Körpergröße  und  Substrat  erfordert 






gungsprinzipien,  da  sie  in  ihren  Annahmen  zum 
Lebensraum,  zur  Ernährungsweise  und  zur 
ursprünglichen  Körpergröße  die  Anpassungsnot‐
wendigkeiten  des  Bewegungssystems  im  Grund‐
muster der Primaten umreißen.  
Bis heute spielen  im wesentlichen zwei abgelei‐
tete  Merkmalskomplexe,  der  stereoskopische  Ge‐
sichtssinn  und  die  Entwicklung  von  Greifextremitä‐
ten, eine  zentrale Rolle  in den Diskussionen um die 
Biologie des letzten gemeinsamen Vorfahren und da‐
mit  um  den  evolutiven Ursprung  der  Primaten. Die 
bestehenden  Kontroversen  gründen  in  den  unter‐
schiedlichen Paradigmen zum Anpassungswert dieser 














höht  die  Lichtempfindlichkeit.  Sie  erfordert  aber 
nicht  nur  eine  hinreichende  Überlappung  der 
Gesichtsfelder  beider  Augen  sondern  benötigt  auch 
eine entsprechende neuronale Verarbeitung.  Im Ge‐
hirn  der  Primaten  findet man  daher  keine  vollstän‐
dige Überkreuzung beider Sehnerven  (contralaterale 
Projektion) im Chiasma opticum, sondern 40‐50% der 
Projektionen  enden  in  den  ipsilateralen Hirnarealen 
(ALLMAN 1977, PETTIGREW 1986). In den verschiedenen 
Ebenen  der  Verarbeitung  optischer  Signale  ‐  vom 
Mittelhirndach  bis  zum  primären  visuellen  Cortex  ‐ 
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werden also stets die  Informationen aus beiden Ge‐
sichtsfeldern  integriert.  Dass  auch  eine  relative 
Vergrößerung  der  Hirnvolumens  schon  zum  Grund‐
muster  der  Primaten  gehört,  geht  auf  die  Vergrö‐
ßerung der optischer Hirnareale zurück (STARCK 1975, 
ALLMAN  1977,  BARTON  2004).  Relativ  große  Augen 
sowie  ein  dichromatisches  Farbensehen  machen 
ebenso  wie  der  stereoskopische  Gesichtssinn  eine 
nachtaktive  Lebensweise  für  den  letzten  gemeinsa‐




der  Primaten  nahmen  an,  dass  der  stereoskopische 
Gesichtssinn  eine  lokomotorischen  Anpassung  der 
Primaten  sei  (SMITH  1913,  COLLINS  1921).  COLLINS 
(1921)  und  LE  GROS  CLARK  (1959)  vermuteten,  dass 
Primaten  die  verbesserte  Tiefenschärfe nutzen  kön‐
nen, um Sprungdistanzen abzuschätzen und den pro‐
spektiven  Ort  der  Landung  zu  bestimmen.  Der  Ab‐
stand der Augen zueinander  limitiert  jedoch den Be‐
reich tiefenscharfen Sehens insbesondere bei kleinen 
Primaten  (CARTMILL  1972,  HEESY  2009).  Einfach 
gesprochen können diese viel weiter springen als sie 
scharf  sehen  können.  Im  Moment  des  Absprunges 





Säugetieren,  dass  der  stereoskopische  Gesichtssinn 
der  Primaten  eine  Anpassung  an  das  Fangen  und 
Ergreifen  von Beutetieren darstellt. Aber  Stereosko‐
pie  ist  nicht  notwendigerweise  an  eine  faunivore 
Ernährung  gebunden,  wie  der  Vergleich  von 





der  Orbitae  und  der  Aktivität  bei  Primaten  nach‐
gewiesen (HEESY & ROSS 2001, HEESY 2004, ROSS & KIRK 
2007, ROSS ET AL. 2007). Demnach hat auch Nachtak‐
tivität  einen  fördernden  Einfluss  auf  den  Grad  der 
Überlappung  der  Gesichtsfelder  beider  Augen    und 
könnte  deshalb  ebenfalls  zum  Grundmuster  der 
Primaten gehören.  
Die  Hypothese,  dass  der  stereoskopische 
Gesichtssinn  eine  Anpassung  an  das  Manipulieren 
von Objekten und eine verbesserte Koordination des 
Reichens und Greifens darstellt, wurde kürzlich durch 
neurologische  Befunde  in  Frage  gestellt.  BARTON 
(2004)  fand,  dass  der  Konvergenzgrad  der  Orbitae 
innerhalb der Primaten mit der Zahl der Neuronen in 
den  parvozellulären  Schichten  des  Corpus  genicula‐
tum  laterale  im  Thalamus  des  Diencephalon  korre‐
liert  ist,  während  eine  Korrelation  zur  Neuronen‐
dichte in den magnozellulären Bahnen nicht besteht. 
Letztere sind jedoch vor allem an der Wahrnehmung 
von  Bewegung  und  Geschwindigkeit  beteiligt.  Die 
parvozellulären  Bahnen  vermitteln  dagegen  die 
Wahrnehmung  von  Farbe,  Form und Textur. Daraus 
hat ISBELL (2006) eine alternative Hypothese zur Rolle 
des stereoskopischen Gesichtssinnes in der Evolution 
der  Primaten  entwickelt,  die  auch  darauf  Bezug 
nimmt,  dass  Tiefenschärfe  und  Kontrastwahrneh‐
mung  vor  allem  im  unteren  Teil  des  Gesichtsfeldes 
verbessert  sind. Sie vermutet, dass die Stereoskopie 
eine  mögliche  Anpassung  an  die  Detektion  von 
Schlangen  als  primäre  Raubfeinde  der  Primaten 







Die  nahe  Verwandtschaft  der  afrikanischen  und 
südamerikanischen  Boidae macht  einen Gondwana‐
Ursprung  der  Gruppe  wahrscheinlich  (KLUGE  1991, 
VENCES ET AL. 2001),  aber  fossile Würgeschlangen er‐
scheinen  erst  im  Fossilbefund  des  Paläozän  (RODRI‐
QUEZ‐ROBLES ET AL. 1999). Die Detektion kleiner Schlan‐
gen mit  kryptischer  Färbung, welche  sich  insbeson‐
dere  im  unteren  Gesichtsfeld  befinden,  wird  aber 
erst mit dem Auftreten giftiger Schlangen  (Colubroi‐
dea)  im mittleren  Eozän  (VIDAL  2002)  relevant  und 
hatte sicher eine Bedeutung für die Evolution der Alt‐
weltaffen seither. 
Die  Befunde  von  BARTON  (2004)  belegen  zwar, 
dass  die  Stereoskopie  nicht  unmittelbar  größeren 
Einfluss auf das Manipulieren von Objekten und die 
Bewegungskontrolle  der  Hände  hat,  widersprechen 
aber der Hypothese nicht, dass sie einen Vorteil beim 
Aufsuchen  von  tierischer  und  pflanzlicher  Nahrung 
bietet.  Weitere  Vorteile  könnten  in  einer  visuelle 









Die  Befunde  von  BARTON  (2004)  und  die 
Überlegungen von  ISBELL (2006)  legen dar, dass nicht 
notwendigerweise ein einziges adaptives Szenario die 
Entstehung  der  Stereoskopie  gemeinsam  mit  der 
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Entstehung der Greifextremitäten erklären muss. Die 
zuvor  entwickelten  Hypothesen  sahen  ihren  An‐
spruch  aber  gerade  in  einer  solchen  Synthese  zum 
evolutiven Ursprung der Primaten. 
Konvergenzentwicklungen  in anderen Säugetiergrup‐
pen  ‐  Greiffüße  mit  opponierbarer  Großzehe  bei 
arborikolen  Beuteltieren  und  stereoskopischer  Ge‐
sichtssinn  bei  den  Carnivora  ‐  zeigen  jedoch,  dass 
diese  Merkmalskomplexe  in  ihrem  Auftreten  nicht 
miteinander  korrelieren. Mit  der  jüngsten  Beschrei‐
bung  postcranialen  Fossilmaterials  von  †Carpolestes 






den  Greifextremitäten  zunächst  geklärt  werden, 




die  Bewegungsweisen,  die  aufgrund  der  Greif‐
extremitäten  für  das  Grundmuster  der  Primaten 
anzunehmen sind. Der Fuß der Primaten erzeugt vor 




des  Gleichgewichtes  ermöglichen  (CARTMILL  1985, 
PREUSCHOFT ET AL. 1998, PREUSCHOFT 2002, WITTE ET AL. 
2002).  
Der  Hallux  muss  besonders  große  Druckkräfte 
übertragen,  womit  auch  die  stete  Präsenz  eines 
Nagels statt einer Kralle an seinem Endglied erklärbar 
ist. Durch die abgeflachte Nagelplatte ist das Endglied 
widerstandsfähiger  gegenüber  Kompression.  Auch 
Primaten,  bei  denen  die  Nägel  anderer  Strahlen 
sekundär  wieder  krallenähnlich  geworden  sind, 
behalten den Plattnagel am Hallux bei (MARTIN 1990, 
HAMRICK  1998,  SOLIGO  &  MÜLLER  1999).  Obwohl 
gelegentlich vermutet, scheint der Besitz von Krallen 
an  den  übrigen  Strahlen  das  Laufen  auf  schmalen 
Ästen  sowie  das  Ergreifen  und  Manipulieren  von 
Objekten  kaum  zu  beeinträchtigen  (GARBER  1980, 
LEMELIN  &  GRAFTON  1998,  KRAKAUER  ET  AL.  2002, 
NYAKATURA  ET  AL.  2008).  Arborikole  Marsupialia 
(Didelphidae,  Phalangeroidea),  die  wie  Primaten 
Greiffüße besitzen, haben entweder einen Nagel am 
Hallux  oder  die  Tegula  des  ersten  Strahles  ist 
reduziert (CARTMILL 1974).  
Die  Primatenhand  zeigt  ebenfalls  Anpassungen 




nen  Finger  früher  in der Evolution der Hand  als die 
Opponierbarkeit  des  ersten  Strahls  (NAPIER  1961, 




Abb.  3.6  Microcebus  murinus,  Cheirogaleidae.  Typische  Körper‐




die  Differenzen  im  Hinblick  auf  Greifkraft  und 
Präzision  sind  als Anpassungen  an  eine quadrupede 
Fortbewegung  nicht  erklärbar. Hier  erfüllen Vorder‐ 
und Hinterextremität  ähnliche  Funktionen  und  eine 
parallele  Entwicklung  kräftiger  Greifhände  wäre  zu 
erwarten.  Kräftige  Greiffüße  allein  müssen  deshalb 
als  Anpassung  an  Bewegungen  erklärt  werden,  bei 
denen Vorder‐  und Hinterextremitäten  unterschied‐
liche  Funktionen  haben.  Hierfür  kommt  als  loko‐
motorische  Bewegungsweise  das  Springen  in  Frage, 
bei  welcher  Greiffüße  einen  stabilen  Halt  bei  der 
Landung bieten.  
Die  unterschiedlichen  Aufgaben  von  Händen 
und  Füßen  bei  der Nahrungsaufnahme  könnten  die 
morphologische  Verschiedenheit  der  vorderen  und 
hinteren Autopodien  im Grundmuster  der  Primaten 
ebenso  erklären.  Im  Unterschied  zu  arborikolen 
Säugetieren  ohne  Greiffüße,  konsumieren  Primaten 
ihre  Nahrung  oft  unmittelbar  am  Sammelort.  Beim 
Ergreifen  und  Manipulieren  von  Nahrungsobjekten 





ist wieder  auf  der  Basis  von  Konvergenzvergleichen 
möglich. Während  viele  arborikole  Säugetiere  auch 
ohne  Greiffüße  exzellente  Sprungfähigkeiten  entwi‐
ckelt  haben,  findet  man  die  beschriebene  Körper‐
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position  bei  der  Nahrungsaufnahme  auch  bei 
marsupialen  Arten,  die  wie  Primaten  Greiffüße 
besitzen  (CARTMILL 1974, RASMUSSEN 1990, RASMUSSEN 
&  SUSSMAN  2007).  Größere  Primaten,  die  bevorzugt 











Hinblick  auf  den  Lebensraum  und  das  spezifische 
Habitat Einigkeit besteht, divergieren die Überlegun‐
gen zur primären  lokomotorischen Bewegungsweise, 




von  Konvergenzen  und  Fossilbefunden.  Bei  der 
Diskussion  um  die  ursprüngliche  Körpergröße  spielt 






setz  der  zunehmenden  Körpergröße  im  Laufe  der 





Schon  zu  Beginn  des  vorigen  Jahrhunderts  entwi‐
ckelten  SMITH  (1913)  und  JONES  (1916)  eine  umfas‐
sende  Theorie  zum  evolutiven  Ursprung  der  Pri‐
maten.  In  dieser  Theorie  wurden  erstmals  die  von 
MIVART  (1867,  1873)  aufgelisteten  diagnostischen 
Merkmale der Gruppe in den Kontext eines arboriko‐




möglichte  die  Einschätzung  von  Entfernungen  beim 
Springen und Klettern (COLLINS 1921).  
Das  offensichtliche  Fehlen  primatentypischer 
Merkmalsausprägungen  bei  anderen  arborikolen 
Säugetieren  veranlasste  CARTMILL  (1972)  zu  einer 
Präzisierung dieser Hypothese im Hinblick auf die tat‐
sächliche  Habitatnutzung  baumlebender  Säugetiere 
in Abhängigkeit von der Gestalt  ihrer Autopodien. Er 
schlussfolgerte,  dass  die  Unterschiede  zwischen 
Primaten  und  anderen  arborikolen  Säugetieren  aus 
der  Besiedlung  eines  spezifischen  Habitats  erklärt 




der  Strauchschicht  entstanden  („visual  predation 
hypothesis“). Er begründet diese Hypothese mit der 
konvergenten  Entstehung  von  Greiffüßen  bei 
arborikolen  Beuteltieren  (Didelphidae,  Phalangeroi‐
dea). Die Fortbewegung auf einem schmalen Substrat 
und der Aufenthalt dort während der Nahrungsauf‐
nahme  erforderten  neue  Strategien  der  Fortbewe‐
gung  und  Stabilisierung  der  Körperhaltung,  die  erst 
durch Greifextremitäten gewährleistet werden konn‐
ten. Seitdem haben nicht nur Verhaltensbeobachtun‐
gen  sondern  auch  die  konvergente  Entwicklung  be‐
stimmter  Bewegungsprinzipien  bei  Primaten  und 
Vertretern der Didelphidae, Phalangeridae, Tarsipedi‐
dae und Petauridae die Hypothese eines korrelativen 







der  eozänen  †Adapiformes  und  †Omomyidae  grün‐
det  sich  dagegen  die  Hypothese,  dass  nicht  die 
quadrupede Fortbewegung sondern das Springen die 
dominierende  lokomotorische  Bewegungsweise  der 
ersten Primaten gewesen sei  (NAPIER & WALKER 1967, 
COVERT  1988,  1995,  DAGOSTO  1988,  2007,  SZALAY  & 
DAGOSTO  1980,  1988).  Demnach  soll  schnelles  und 
häufiges Springen über größere Distanzen verbunden 
mit präziser und  sicherer  Landung durch Umgreifen 
schmaler  Substrate  die  ursprüngliche  Bewegungs‐
weise  in der Stammlinie der Primaten gewesen sein. 
Stereoskopischer  Gesichtssinn  und  Greiffüße wären 






nen,  die  als  Anpassungen  an  eine  springende 
Lokomotion  zu  interpretieren  sind  und  den  fossilen 
†Plesiadapiformes  fehlen.  DAGOSTO  (2007)  fasst  die 
Befunde zusammen und illustriert, dass alle größeren 
rezenten  und  fossilen  Primaten  längere  Hinter‐
gliedmaßen haben verglichen mit den Scandentia als 
vermutete  rezente  Schwestergruppe.  Allerdings 
unterscheiden  sich  die  kleinsten  Primaten  (Cheiro‐
galeidae,  Callitrichidae:  Cebuella  pygmaeus)  nicht 
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signifikant  von  der  Merkmalsausprägung  der  Scan‐
dentia oder auch einiger kleiner Marsupialia. Dies gilt 
sowohl für die Morphologie der Hintergliedmaßen als 
auch  für die Mechanik des Springens  selbst  (CROMP‐
TON  ET  AL.  1993).  Welche  Merkmale  und  welche 
Bewegungsweisen  also  zum  Grundmuster  der 
Primates  gehören,  hängt  entscheidend  davon  ab, 





Erklärung  für  die  Entstehung  einer  neuen 
Bewegungsweise,  der  arboreal  quadrupeden  Fort‐
bewegung.  Dem  Szenario  von  SZALAY  &  DAGOSTO 
(1980)  fehlt  stattdessen  eine  plausible  Hypothese, 
weshalb  sich  in  der  Stammlinie  der  Primaten  eine 
neue Bewegungsweise für eine plesiomorphe biologi‐
sche  Rolle  entwickelt  haben  soll.  Viele  arborikole 
Säugetiere haben Bewegungsweisen  in  ihrem Reper‐
toire,  die  ihnen  eine  schnelle  Fortbewegung  in  den 
instabilen  und  diskontinuierlichen  Bereichen  ihres 
Habitats  erlauben.  Springen  gehört  sicher  zum 
lokomotorischen  Repertoire  im  Grundmuster  der 












Entwicklung  dieses  Merkmals‐komplexes  bei  Raub‐
vögeln  (Strigiformes,  Falconiformes)  und  Carnivora. 
CARTMILL  (1972)  vermutet,  dass  der  letzte  gemein‐
same Vorfahre der Primaten  sich eher  langsam und 
schleichend  fortbewegte  und  dabei  seiner  Beute 
auflauerte,  ähnlich  wie  die  rezenten  Vertreter  der 
Loridae.  
Widerspruch  gegen  diese  Hypothese  richtete 
sich  vor  allem  auf  den  angenommenen  Zusammen‐
hang  zwischen  stereoskopischen  Gesichtssinn  und 
faunivorer Ernährung, da die Ausprägung des Gebis‐
ses  vor  allem  bei  fossilen  †Plesiadapiformes, 
†Adapiformes und †Omomyidae  keinen eindeuƟgen 
Nachweis  einer  solchen  Ernährung  zuließ.  SUSSMAN 
(1991) schlug deshalb vor, dass es eher Früchte und 
Blüten  waren,  die  von  den  ersten  Primaten  als 
Nahrungsquelle bevorzugt wurden.  
Den  Hypothesen  von  CARTMILL  (1972)  und  SUSSMAN 
(1991)  ist  in  jedem Falle gemeinsam, dass der evolu‐
tive  Ursprung  der  Primaten  auf  den  Erwerb  neuer, 
energiereicher  Nahrungsquellen  in  den  terminalen 
Ästen  und  Zweigen  des  tropischen  Regenwaldes 
zurückgeht.  Durch  die  Koevolution  von  Angiosper‐
men und Insekten findet man diese Nahrungsquellen 
aber  stets  in Assoziation miteinander. Es  ist deshalb 
wohl nicht unwahrscheinlich, dass sich die frühesten 
Primaten beide Nahrungsquellen  zu Nutze machten, 













Substrat  oder  zum  Objekt  der  Interaktion  bei  der 
Idiomotion  bestimmen  über  die  zentralen  Anpass‐
ungsnotwendigkeiten  der  Bewegungsweisen.  Des‐
halb ist die Frage der ursprünglichen Körpergröße der 
Primaten  besonders  wichtig  für  die  Rekonstruktion 
der Evolution des Bewegungssystems.  
Die  überwiegende  Mehrzahl  der  Hypothesen 
zum  evolutiven  Ursprung  der  Primaten  nimmt  eine 
geringe  Körpergröße  für  den  letzten  gemeinsamen 
Vorfahren an  (SMITH 1913,  JONES 1916, LE GROS CLARK 
1959,  CARTMILL  1972,  SUSSMAN  1991,  DAGOSTO  1988, 
GEBO 2004, SILCOX ET AL. 2007). Diese Annahmen grün‐
den sich, wenn auch nicht  immer explizit  formuliert, 
auf  die  Interpretationen  der  Cope’schen  Regel  und 
auf den Fossilbefund. Erst SOLIGO & MARTIN (2006) leh‐
nen  diese  Vorgehensweise  ab  und  begründen,  dass 









eine  zunehmende  Körpergröße  stets  mit  Speziali‐
sierungen  verbunden  ist,  die  nicht  umkehrbar  sind 
und deshalb die Anpassbarkeit  an  sich  verändernde 
Umweltbedingungen  erschweren  oder  verhindern. 
Nur  generalisierte  Formen  haben  das  notwendige 
adaptive Potential beibehalten, um mit dem Erwerb 
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neuer Eigenschaften den evolutiven Ursprung neuer 
Großgruppen  zu  initialisieren  ‐  und  solche  gener‐
alisierten Formen sind eben  in der Regel klein. Diese 
„Cope’sche Regel“ wurde  später  von DEPÉRET  (1909) 
umgedeutet  zu  einem  Gesetz  der  zunehmenden 
Körpergröße im Laufe der Evolution und bis heute oft 
in diesem Sinne fehlinterpretiert. So richten sich viele 
Erklärungen  dieser  Regel  auf  die  dem  Großsein 
innewohnenden  adaptiven  Vorteile  (RENSCH  1954, 
RÖHRS 1958, SIMPSON 1953, GOULD 1966) und behan‐
deln weniger  die  Fragen  nach  dem  Zusammenhang 
zwischen  Körpergröße  und  der  Entstehung  neuer 
adaptiver Merkmalskomplexe.  
Richtet man  sich  aber nach der Argumentation  von 
COPE  selbst,  so  können  frühe  Stammlinienvertreter 
der Primaten gerade so groß gewesen sein, dass sie 
sich  auch  ohne  spezialisierte  Greifextremitäten 
häufig  in  dem  entsprechenden  Habitat  aufhalten 
konnten.  Sucht  man  nach  diesen  Fähigkeiten 
innerhalb der rezenten Mammalia, findet man sie nur 
bei  recht  kleinen  Tieren  (z.B.  Ptilocercus,  25  ‐  60  g, 
Scandentia; Macrotarsomys, 25 ‐ 100 g, Micromys, 5 ‐ 
8 g, Rodentia; Sylvisorex, 3 ‐ 12 g, Eulipotyphla; Mar‐
mosa, 15  ‐ 130 g, Cercartetus 15  ‐ 40 g, Tarsipes 7  ‐ 
20  g,  Marsupialia;  Abb.  3.7).  Ratten  sind  wohl  die 




Abb.  3.7  Kleine  arborikole  Säugetiere.  a: Macrotarsomys  ingens, 




Unter  Bezugnahme  auf  den  Fossilbefund  argumen‐
tiert GEBO (2004), dass die ersten Primaten nicht grö‐
ßer gewesen sein können als die kleinsten  lebenden 
Vertreter  aus  der Gattung Microcebus  (30  ‐  100  g). 
Seine Annahme beruht auch auf Größenschätzungen 
der  ältesten  Fossilformen  (z.B.  †Anchomomys, 
†Donrussellia, †Teilhardina) und der in China gefund‐
enen  winzigen  Haplorhini  des  mittleren  Eozän,  die 
auf ein Gewicht von 10 ‐ 15 g geschätzt werden (GEBO 
ET  AL.  2001).  Auch  die  Vertreter  der  †Plesiadapi‐
formes, die der Stammart der Primaten am nächsten 
zu stehen scheinen, waren kleine Formen. Die Kopf‐
Rumpf‐Länge  von  †CARPOLESTES SIMPSONI betrug  etwa 
15 ‐ 20 cm (BLOCH & BOYER 2002).  
SOLIGO  (2006)  hat  die  Veränderungen  der 
Körpergröße  in  der  Phylogenese  der  Primaten  an‐
hand von fossilem und rezentem Material untersucht 
und  fand keinen Hinweis auf einen Trend evolutiver 
Zunahme.  Zu  Recht  argumentiert  er  gegen  die 
vermeintlich Cope’sche aber tatsächlich Depéret’sche 
Regel, dass Körpergröße  sich  aufgrund  immanenter, 
nicht  näher  bestimmbarer  Eigenschaften  phylo‐
genetischer  Linien  verändert.  Eine Veränderung  der 
Körpergröße  im  Laufe  der  Evolution  ist  immer  das 




SOLIGO  &  MARTIN  (2006)  nehmen  das  Fehlen  eines 
Trends  hin  zur  zunehmenden  Körpergröße  zusam‐
men mit der Lückenhaftigkeit des Fossilbefundes der 
Primaten  zum  Anlass,  die  Hypothesen  zur  geringen 
Körpergröße des letzten gemeinsamen Vorfahren der 
Primaten  in Frage  zu  stellen. Nur auf der Grundlage 
der  Phylogenie  kann  die  Körpergröße  im  Grund‐
muster der Primaten rekonstruiert werden. 
Die  Autoren  verwenden  eine  phylogenetische 
Hypothese auf der Ebene der Arten (PURVIS 1995). Im 
Hinblick auf die Systematik der Lemuriformes stützen 
sie  sich  auf  neuere, molekulargenetisch  begründete 
Hypothesen  (YODER ET AL. 1996),  in denen Daubento‐
nia  madagascariensis  vermutlich  aufgrund  von 
Baumbildungsartefakten an der Basis der Lemurifor‐





Variationsbreite  behandelt  wird.  Die  ursprüngliche 
Körpergröße zweier Schwesterarten wird durch eine 
Mittelwertsbildung rekonstruiert. Ein Außengruppen‐
vergleich  zur  Bestimmung  der  sparsamsten 
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Abb.  3.8  Rekonstruktion  der  Körpergröße  im  Grundmuster  der 
Primaten mit  Hilfe  von  Außengruppenvergleich  und  sparsamster 
Transformationshypothese.  Das  Größenspektrum  der  Familien 
wurde  in  diskrete  Merkmalszustände  (=Größenklassen)  trans‐
formiert. Gemeinsame Merkmalsausprägung bei  zwei  Schwester‐
taxa  wird  als  Synapomorphie  in  das  Grundmuster  beider  Taxa 
übernommen.  Bestehen  keine  Gemeinsamkeiten,  gelten  die 
Ausprägungen  in  beiden  Gruppen  als  gleichermaßen  wahr‐
scheinlicher Grundmusterzustand. 
 




tera und die  fossilen †CarpolesƟdae  verwendet.  Für 
die  Transformation  der  Körpergröße  in  diskrete 
Merkmalszustände  habe  ich  für  die  unteren 
Größenklassen  eine  höhere  Auflösung  gewählt,  da 
die  Kontroversen  ja  genau  diesen  Größenbereich 
betreffen.  Selbst  mit  der  gleichen  Verwandt‐
schaftshypothese und den Körpermassen, die SOLIGO 
&  MARTIN  (2006)  verwendeten,  erhält  man  unter 
Anwendung  der  jeweils  sparsamsten  Transforma‐






Das  Phylogenetische  System  der  Primaten  ist  in 
weiten  Teilen  gut  begründet,  aber  zwei  für  die 
Rekonstruktion  des  Grundmusters  entscheidende 
Fragen  sind  noch  nicht  gelöst:  die  Stellung  der 
Cheirogaleidae  im  System  der  Strepsirhini  und  die 
Schwestergruppenbeziehungen  innerhalb  der  Eu‐
archonta.  Beide  Fragen  sind  besonders  für  die 
Rekonstruktion  der  ursprünglichen  Körpergröße  der 
Primaten  relevant  und  haben  deshalb  unmittelbare 






Hypothesen  zu  Habitat,  Fortbewegung  und 
Ernährungsweise  des  letzten  gemeinsamen  Vorfah‐
ren  spielen.  So  war  der  ursprüngliche  ethologische 
Kontext des Bewegungsverhaltens die Fortbewegung 
und  Nahrungssuche  in  den  terminalen  Ästen  und 
Zweigen des arborikolen Lebensraumes. Die Entwick‐
lung  des  stereoskopischen  Gesichtssinns  kann  als 
Anpassung  an  die Nachtaktivität  und  einer  omnivo‐
ren  Ernährung  mit  Präferenz  für  tierische  Kost  im 
Grundmuster der Primaten erklärt werden. 
Im  Hinblick  auf  die  primäre  lokomotorische 
Bewegungsweise  ‐ quadrupeder Gang oder Springen 
‐ argumentiert DAGOSTO (2007) für eine Vereinbarkeit 
der  Hypothesen  von  CARTMILL  (1972)  und  SZALAY & 
DAGOSTO  (1980). Die arboreal quadrupede Fortbewe‐
gung  könnte  die  bevorzugte  Bewegungsweise  für 
Exploration und Nahrungssuche gewesen sein, Sprin‐
gen  die  bevorzugte  Bewegungsweise  zur  Überwin‐
dung  größerer  Distanzen  und  Diskontinuitäten. 
Fossilbefunde  lassen  jedoch vermuten, dass die Ent‐
wicklung  der  Greiffüße  den  morphologischen 
Anpassungen  an  das  Springen  zeitlich  voraus  ging 
(BLOCH & BOYER 2002, GEBO 2004, SILCOX ET AL. 2007).  
Die  Körpergröße  des  letzten  gemeinsamen 
Vorfahren  der  Primaten  kann  nicht  anhand  des 
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Fossilbefundes  und  unter  Bezugnahme  auf  eine  zu‐








Ich  möchte  deshalb  im  folgenden  Kapitel  die 
Größenabhängigkeit der Körpergestalten  von Prima‐
ten  besprechen  und  hier  insbesondere  auf  die 
Proportionen von Rumpf und Gliedmaßen eingehen. 
Im  Vergleich  mit  Außengruppen  ist  es  möglich, 
denjenigen  Größenbereich  zu  bestimmen,  bei  wel‐
chem  spezifische  Unterschiede  zwischen  den 
betrachteten  Gruppen  auftreten.  Derjenige  Grö‐
ßenbereich,  in  welchem  aber  plesiomorphe  Merk‐
malsausprägungen erhalten bleiben, kann als Hilfsan‐
nahme dafür verwendet werden, das hypothetisierte 
Größenspektrum  des  letzten  gemeinsamen  Vorfah‐
ren der Primaten einzugrenzen. Körperproportionen 
gelten  aber  vor  allem  als morphologische  Korrelate 
lokomotorischer Bewegungsweisen (u.a. NAPIER & NA‐
PIER  1967,  STERN & OXNARD  1973,  JUNGERS  1985).  Sie 
sind die augenscheinlichsten Strukturanpassungen an 
die  Bewegungsprinzipien  und  der  Vergleich  dieser 




















den  in  Klassifikationssystemen  lokomotorischer  Bewegung  oft  als  Morphotypen  für 
Kategorien verwendet (z.B. NAPIER & NAPIER 1967). Korrelationen zwischen Körpergestalten 
und  bevorzugten  Bewegungsweisen  können  zwar  auf  einen  adaptiven  Zusammenhang 
hinweisen, die Anpassungsnotwendigkeiten für die Proportionen werden  jedoch von den 
Bewegungsprinzipien  bestimmt  und  erst  diese  richten  sich  nach  den  Anpassungsnot‐
wendigkeiten  der  Bewegungsweisen.  Springen  erfordert  beispielsweise  eine  rapide 
Beschleunigung des Körpers  (DEMES & GÜNTHER 1989, CROMPTON ET AL. 1993). Die Körper‐
größe  bestimmt  darüber, welche  Bewegungsprinzipien  hierbei  genutzt werden  können. 
Kleine Primaten beschleunigen  ihren Körper durch  rapide Extension des Sprunggelenkes 
und große Primaten durch Extension im Hüftgelenk. Die Absprunggeschwindigkeit ist dann 
umso  größer,  je  größer  der  Weg  ist,  auf  dem  der  Körper  beschleunigt  werden  kann. 
Primaten, die bevorzugt springen, haben deshalb besonders  lange Hintergliedmaßen und 








Vorfahren  der  Primaten. Aus  den Unterschieden  zwischen  den  jeweiligen Großgruppen 
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4.1  Die Extremitäten der Theria 
 
 
Beginnen  möchte  ich  mit  einem  Exkurs  zur  funk‐
tionellen  Neuorganisation  der  Extremitäten  in  der 




Studien  der  Körperproportionen  von  Primaten. 
Zweitens wird erst aus dieser Perspektive erklärbar, 
weshalb  Körperproportionen  nicht  in  gleichem Um‐
fang  variieren  wie  die  Bewegungs‐  und  Verhal‐
tensweisen. Zieht man die entwicklungs‐biologischen 
Determinanten und die in ihnen begründete morpho‐
logische  Integration  im  Individuum  als  mögliche 
Ursache limitierter Variabilität in Betracht, dann wird 













drei  sondern  aus  vier  funktionellen  Elementen; drei 
tragen  geometrisch  zur  Vorwärtsbewegung  des 
Rumpfes  bei  (propulsive  Elemente)  und  eines  ver‐
mittelt den Kontakt zum Substrat (Kontaktelement).  
Die  Addition  eines  zusätzlichen  propulsiven 
Elementes  geschah  in Vorder‐  und Hinterextremität 
in unterschiedlicher Weise. Durch die Reduktion des 





Ebene  der  anderen  Beinelemente  bewegen.  Der 
scapuläre Drehpunkt liegt auf gleicher Höhe mit dem 
Hüftgelenk  und  deshalb  ist  die  Beingeometrie  der 
Theria durch eine Neuorganisation der  funktionellen 
Analogiebeziehungen  zwischen  den  Elementen  der 
Vorder‐  und  Hintergliedmaßen  charakterisiert  (KUZ‐
NETSOV 1985, FISCHER 1994). Die Vorderextremität der 
Theria ist nicht mehr nur ein Arm und die auf den Ho‐
mologiebeziehungen  innerhalb  der  Tetrapoda  beru‐
hende  Trennung  zwischen  Schultergürtel und Glied‐
maße  kann  für  eine  funktionelle  Interpretation  der 
Gliedmaßenproportionen nicht länger förderlich sein.  
An der Hinterextremität wurde das neue propul‐
sive  Element  auf  andere Weise  gewonnen. Mit  der 
Ausbildung  eines  neuen  Sprunggelenkes  fand  eine 
funktionelle Neuorganisation des Autopodiums statt. 
Der verlängerte Tarsometatarsus wurde zum propul‐
siven  Element  der  Hinterextremität.  In  asymmet‐
rischen  Gangarten,  wie  dem  Galopp,  kommen 
Lumbalwirbelsäule  und  Becken  als weiteres  propul‐
sives  Element  der  Hinterextremität  hinzu  (FISCHER 






Aus  der  funktionellen Neuordnung  der  Beinstruktur 
in  der  Stammlinie  der  Theria  ergeben  sich  für  die 
quadrupede  Fortbewegung  neue  funktionelle  Ana‐









täten  den  gleichen  geometrischen  Beitrag  (Schritt‐
länge)  zu  Vorwärtsbewegung  leisten,  entsprechen 
sich  die  propulsiven  Elemente  Scapula  und  Femur, 
Humerus  und  Tibia+Fibula  sowie  Radius+Ulna  und 
Tarsometatarsus  in  ihrer  Lage  zueinander  und  in 
ihrem  Bewegungsmuster  (FISCHER  ET  AL.  2002).  Die 
Hand und die Phalangen des hinteren Autopodiums 
bilden  die  Kontaktelemente  im  Grundmuster  der 
34
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Theria. Eine Verlängerung des Carpometacarpus, wie 
sie  in  einigen  Säugetiergruppen  auftritt,  kann  auch 
diesem Element eine propulsive Rolle  zuweisen, die 
aber für das Grundmuster der Theria nicht angenom‐
men  wird.  In  asymmetrischen  Gangarten  verhalten 
sich Vorder‐ und Hinterextremitäten unterschiedlich 
(HOWELL  1944,  GRAY  1968,  HILDEBRAND  1966,  1985) 
und  funktionelle  Analogiebeziehungen  zwischen 
einzelnen Elementen sind hier nicht erkennbar.  
Trotz  der  funktionellen  Neuordnung  der  Bein‐
struktur  blieben  die  gemeinsamen  Entwicklungspro‐
gramme der „alten“ Vorder‐ und Hinterextremitäten 
auch bei den Säugetieren bestehen (DAVIS & CAPECCHI 
1996,  MÜLLER  &  WAGNER  1996,  RUVINSKY  &  GIBSON‐
BROWN  2000,  WELLIK  &  CAPECCHI  2003).  Seit  dem 
Ursprung  der  Tetrapoda  vor  etwa  365  Millionen 
Jahren  hatten  die  seriell  homologen  Elemente 
Stylopodium,  Zeugopodium  und  Autopodium  auch 
eine  nahezu  identische  Funktion  in  der  Bein‐
geometrie  der  Vorder‐  und  Hintergliedmaßen.  Ihre 
schon  deutlich  älteren,  gemeinsamen  genetischen 
Entwicklungsprogramme  führten  im  Laufe  der  Evol‐
ution zu einer entwicklungsbiologischen und schließ‐
lich  morphologischen  Integration  der  Extremitäten 
(OLSON  &  MILLER  1958,  HALLGRÍMSSON  ET  AL.  2002, 
YOUNG & HALLGRÍMSSON  2005). Diese Integration in der 
Architektur  der  Entwicklungsprozesse  verleiht  den 
seriell  homologen  Strukturen  der  Extremitäten  das 
Potential  phänotypischer  Kovariation  in  Anpassung 
an  eine  gemeinsame  Funktion  (HALLGRÍMSSON  ET  AL. 
2009). Dass die morphologische Integration nicht mit 
der  funktionellen  Umstrukturierung  der  Säugetier‐
extremitäten aufgehoben  ist, belegen die vielfachen 
Nachweise  von  Wachstumskorrelationen  zwischen 
seriell homologen Elementen in den Extremitäten der 
Theria  (MOLLISON 1911, OLSON & MILLER 1958, WAYNE 







Mit  dem  Ursprung  der  Theria  kam  es  zu  einer 




gemeinsame  Entwicklungsprogramme  für  die 
Musterbildung  innerhalb  der  Extremitäten,  die  aber 
bei den Theria zu  Interferenzen mit einer funktionell 
notwendigen  Gliederung  der  Extremitäten  führen 
können. 
Bereits  DARWIN  (1859)  hatte  in  der  „correlation  of 
growth“  einen  wichtigen  limitierenden  Faktor  der 
Variabilität  erkannt  und MOLLISON  (1911)  hat  schon 
vor  100  Jahren  Wachstumskorrelationen  als  Grund 
für die Ähnlichkeit  in den Proportionen der Vorder‐ 
und Hinterextremität der Primaten diskutiert. Er er‐
kannte,  dass  „Differenzierungen  der  Extremitäten‐
Proportionen  leichter  erfolgen  im  Verhältnis  der 
Extremitäten  zum  Rumpf,  als  in  den  beiden  Extre‐
mitäten  zueinander“  (MOLLISON  1911,  S.  247).  In‐
nerhalb der  Extremitäten  sind die  Proportionen der 
Abschnitte  wiederum  stärker  konserviert  als  die 
Proportionen  zwischen  den  seriell  homologen  Ele‐
menten  der Vorder‐  und Hinterextremität. Mollison 
nannte dies die „Homotypie der Proportionen“.  
Heute wissen wir,  dass  dieser  unterschiedliche 
Grad  von  Veränderbarkeit  auf  genetische  Entwick‐
lungsprogramme  als  Ursache  von  Wachstumskor‐
relationen zurückgeht (TABIN & LAUFER 1993, MÜLLER & 
WAGNER 1996,  SHUBIN ET AL. 1997, RUVINSKY & GIBSON‐
BROWN  2000,  HALLGRÍMSSON    ET  AL.  2002,  WELLIK  & 
CAPECCHI 2003, YOUNG & HALLGRÍMSSON  2005, ZAKANY & 
DUBOULE 2007). Die Programme  steuern die Muster‐




Abb.  4.1.2:  Expressionsmuster  der  paralogen  Hox‐Gene  Hoxd9  ‐ 
Hoxd13 bei der Maus (Mus musculus, Muridae). Die Gene sind an 
der  proximo‐distalen Musterbildung  der  Extremitäten  der  Tetra‐




gibt  es  natürlich  auch  genetische  Faktoren,  die  im 
Hühnchen‐Modell  identifiziert  wurden  (GIBSON‐
BROWN ET AL.  1996,  LOGAN ET AL.  1998,  LOGAN & TABIN 
1999, RODRIGUEZ‐ESTEBAN ET AL. 1999). Solche Faktoren 
bewirken eine Modularisierung der Entwicklung und 
sind  entscheidend  für das  Potential  der  individuelle 
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gen  und  seriell  homologen  Elementen  in  den 
Gliedmaßen  der  Theria  die Modularisierung  gegen‐
über der  Integration einen stärkeren Einfluss auf die 
Musterbildung  gewann, muss  vor  dem  Hintergrund 
der  phänotypischen  Kovariation  zwischen  seriell 
homologen  Elementen  in  Frage  gestellt  werden 
(SCHMIDT & FISCHER  2009).  Inwiefern  der  Einfluss  der 
Integration  limitierend  ist  und  ob  der  Grad  dieser 
Limitierung  in  verschiedenen  Säugetiergruppen 
unterschiedlich  ist,  kann  derzeit  noch  nicht  beant‐
wortet werden  (YOUNG & HALLGRÍMSSON 2005,  LAWLER 
2008).  Die  Suche  nach  evolutiven  Erklärungen  für 
unterschiedliche  Körperproportionen  sollte  deshalb 
nicht  ad  hoc  von  einer  getrennten  Veränderbarkeit 








Die  funktionelle  Determinierung  der  Körperpro‐
portionen  ist  nur  dann  erkennbar,  wenn  die  zum 
Vergleich  ausgewählten  Längenmaße  und  Pro‐
portionen  auch  die  Funktionsweise  der Gliedmaßen 
korrekt  abbilden.  Von  einem  anthropologisch  ge‐
prägten Verständnis  für Bewegungsfunktionen gelei‐
tet,  wird  bis  heute  den  Größenverhältnissen  zwi‐
schen den  Langknochen der Gliedmaßen besondere 
Beachtung  geschenkt.  Der  intermembrale  Vergleich 
konzentriert sich auf die Verhältnisse der Stylopodien 
oder  auch  der  Zeugopodien  in  Vorder‐  und  Hinter‐
extremität  zueinander.  Inwiefern  damit  aber  tat‐
sächlich  funktionelle  Anpassungen  wiedergegeben 
werden, muss vor dem Hintergrund der tatsächlichen 
Funktionsweise  der  Extremitäten  außerhalb  der 
Hominoidea in Frage gestellt werden.  
Die Berechnung  von  Indizes,  also  von Quotien‐
ten  aus  zwei  gleichdimensionalen  Maßen  hat  eine 
lange  Tradition  in der Beschreibung  von  Körperpro‐
portionen  in  der  Anthropologie  (MOLLISON  1911, 
MARTIN 1928).  Indizes  geben beispielsweise die Pro‐
portionen zwischen Humerus und Radius (Brachialin‐
dex),  Femur  und  Tibia  (Cruralindex)  und  zwischen 
den  Summe  der  Langknochen  beider  Extremitäten 
(Intermembralindex  = Humerus  +  Radius  /  Femur  + 
Tibia) wider. Bei mehrgliedrigen (> 2) Extremitäten ist 
der  Wert  dieser  Indizes  zur  Abbildung  funktionell 
relevanter  Proportionen  aber  begrenzt.  Weitaus 
besser  geeignet  ist  hierfür  die  Berechnung  des 
prozentualen  Anteils  jedes  Elementes  an  der 
Gesamtlänge  der  mehrgliedrigen  Extremität  (HILDE‐
BRAND  1952,  SCHMIDT  2005a,  2008).  Wenn  sich  aus 
einer  solchen  Betrachtung  unterschiedlich  starke 
Relationen  zwischen  jeweils  zwei  Elementen  er‐
geben,  kann  über  eine  sinnvolle  Darstellung  durch 
Indizes nachgedacht werden.  
Die  Proportionen  zwischen  den  Extremitäten 
sind nur dann als strukturelle Anpassung   an Beweg‐
ungsprinzipien  interpretierbar,  wenn  sie  auch  die 
einander  funktionell  entsprechenden  Elemente  be‐
trachten.  Die  traditionellen  Indizes  zwischen  den 
seriell homologen Elementen  (z.B. Humero‐Femoral‐
index,  Intermembralindex)  können  dagegen  eine 
Abbildung  möglicher  Wachstumskorrelationen  sein. 
Das  Längenverhältnis  der  Extremitäten  zueinander 
oder  zwischen  Extremitäten  und  Rumpf  sollte  die 




Das Wissen  um  die  Evolution  der  Extremitäten 
der  Theria  begründet  die  Definitionen  der  von mit 
untersuchten  Körperproportionen  (siehe  Übersicht 
4.1). In ihrem konsequenten Bezug auf die Funktions‐
weise der Extremitäten quadrupeder Säugetiere wei‐
chen  sie  von  den  traditionell  betrachteten  Gestalt‐








Richtlinie  für  die  Wahl  der  zu  beschreibenden 
Gestaltmerkmale  begründet  habe,  bedarf  die 




ellen  Anpassung  an  Bewegungsprinzipien  und  nicht 
an Bewegungsweisen  sind, wird darin deutlich, dass 
die  Variation  der  Körpergröße  in  einer  taxonomi‐
schen  Gruppe  mit  ähnlichen  Bewegungsweisen 
evolutive  Gestaltänderungen  hervorrufen  kann 
(GREGORY  1912,  HILDEBRAND  1952,  MAYNARD‐SMITH  & 
SAVAGE  1956,  MEUNIER  1959,  ALEXANDER  ET  AL.  1979, 
JUNGERS  1985,  BERTRAM &  BIEWENER  1990,  STEUDEL & 
BEATTIE 1993). Die Körpergröße  in  ihrem Einfluss auf 









der  Körpergröße  wird  als  relatives Wachstum  oder 
als Skalierung bezeichnet (HUXLEY 1924, HUXLEY & TEIS‐
SIER  1936,  GOULD  1966,  1971,  SCHMIDT‐NIELSEN  1975, 




Im  zweiten  Kapitel  habe  ich  die  mechanische 
und  physiologische  Notwendigkeit  allometrischer 
Skalierung  bereits  erörtert.  Da  das  Volumen  eines 
Körpers mit  zunehmender Größe  um  die  dritte  Po‐
tenz  steigt,  Flächen  aber  nur  um  die  zweite  Potenz 
wachsen,  würden  sich  bei  isometrischer  Skalierung 
flächenbasierte  Funktionen  des  Körpers  (Gasaus‐
tausch, Nährstoffaufnahme, Muskelkraft, Traglast der 




stets  mit  allometrischen  Veränderungen  der 
Körperproportionen  verbunden,  um  das  nachteilige 
Verhältnis der Oberfläche  zum Volumen bei  großen 
Tieren  zu  kompensieren  (HUXLEY  1932, GOULD  1966, 
SCHMIDT‐NIELSEN  1975,  1984,  ALEXANDER  1985).  Diese 
Veränderungen werden durch die lineare Allometrie‐
gleichung  y  = bx beschrieben  (SNELL 1892,  LAPICQUE 
1907,  HUXLEY  1932,  HUXLEY  &  TEISSIER  1936).  Der 
Anstieg der Geraden ist der Allometriekoeffizient α, b 
ist der Schnittpunkt der Geraden mit der y‐Achse.  
Es  gibt  Wachstumsallometrien  in  der  Ontoge‐
nese  jedes  Individuums,  intraspezifische  und  inter‐
spezifische Allometrien  (MEUNIER  1959, GOULD  1966, 
1977,  STEUDEL  1982a,  b).  Die  Allometrien  innerhalb 
der  Individuen einer Art  sind  von der Allometrie  im 
Vergleich zwischen Arten zu unterscheiden. Intraspe‐
zifische  Allometrie  kann  physiologische  Ursachen 
haben,  interspezifische  Allometrie  ist  das  Ergebnis 
evolutiver  Anpassung  (GOULD  1971,  1977).  MEUNIER 
(1959) prägte  in diesem Zusammenhang den Begriff 
der  Transpositionsallometrie.  Transposition  ist  die 
gesetzmäßige  Versetzung  von  Allometriegeraden  in 
einer Serie von Populationen oder nahe verwandten 
Arten.  Im  Sinne  MEUNIERS  beschreibt  Transposition 
einen  mikroevolutiven  Prozess,  in  dem  Größenän‐
derung noch keine Gestaltänderung bewirkt, die von 









allometrie  in  einer  Serie  von  Gruppen  können 
Körperproportionen  als  diskrete,  homologisierbare 
Merkmale  verwendet werden,  die,  aufgetragen  auf 
ein  phylogenetisches  System,  in  eine  Grundmuster‐
rekonstruktion  für  ein  bestimmtes  Taxon  einfließen 
können.  Diese  Voraussetzungen  sind  aber  selten 
erfüllt.  Isometrie  ist  häufig  nur  dann  festzustellen, 
wenn  Körperproportionen  über  die  Grenzen  von 
Großgruppen  hinweg  in  einem  breiten  Größen‐
spektrum verglichen werden  (ALEXANDER ET AL. 1979). 
Die  verschiedenen  Allometrieverhältnisse  innerhalb 
der  Verwandtschaftsgruppen  im  Datensatz  werden 
durch  solche  Interpolationen  aber  maskiert  (GOULD 
1966, SCHMIDT‐NIELSEN 1984, BIEWENER 2005). 
Auf der Ebene niedrigerer  taxonomischer Kate‐
gorien  ist  Allometrie  fast  immer  zu  beobachten 
(HILDEBRAND  1952,  GOULD  1966,  BIEGERT  &  MAURER 
1972,  STEUDEL  1982a,  b,  JUNGERS  1985,  BERTRAM  & 
BIEWENER  1990,  STEUDEL  &  BEATTIE  1993).  Die 
Unterschiede  zwischen  Familien  resultieren  oft  aus 
einem unterschiedlichen Bewegungsrepertoire,  aber 
diese phylogenetischen Effekte können auch andere 
Ursachen  haben.  Innerhalb  der  Felidae  gibt  es 
beispielsweise  keine  größenbedingten  Proportions‐
veränderungen  (DAY &  JAYNE  2007), während  sie  bei 
den  Canidae  durchaus  bestehen  (HILDEBRAND  1952, 
WAYNE  1986).  Das  unterschiedliche  Ausmaß  von 
Allometrie  oder  sogar  ihr  Fehlen,  hat GOULD  (1971) 
als  Limitierung  der Anpassbarkeit  interpretiert. Dies 
wird  auch  in  der  geometrischen  Ähnlichkeit  vieler 
Hunderassen deutlich  (WAYNE 1986,  Fischer persönl. 
Mitteilung).  Eine  wichtige  Ursache  dieser  Limitier‐
ungen  sind  genetische  und  entwicklungsbiologische 
Determinanten  und  die  durch  sie  mitbestimmte 
stabilisierende  Selektion.  Sie  entscheiden  über  den 
Grad  morphologischer  Integration  und  damit  über 
die  phänotypische  Variabilität,  auf  welche  die 
externen Selektionsfaktoren zugreifen (u.a. MAYNARD‐
SMITH ET AL. 1985, WAGNER & ALTENBERG 1996, SCHWENK 
& WAGNER  2001).  Der  letzte  gemeinsame  Vorfahre 
der Felidae war nicht klein, sondern vermutlich etwa 
40  kg  schwer  (MATTERN & MCLENNAN  2000)  und  das 
Potential  phänotypischer  Variabilität  in  der 
Phylogenese der Katzen war deshalb möglicherweise 
eingeschränkt  (DAY  &  JAYNE  2007).  Unterschiede 
zwischen Verwandtschaftsgruppen sind folglich nicht 
nur  ein  Hinweis  auf  verschiedene  Anpassungen 
sondern  auch  das  Ergebnis  unterschiedlicher 
Anpassbarkeit.
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4.2  Die Extremitäten der Primaten 
 
 
Bei  den  Primaten  sind  allometrische  Proportions‐
veränderungen  vielfach  dokumentiert  und mit  dem 
Einfluss  unterschiedlicher  Bewegungsweisen  als 
Anpassung an unterschiedliche Körpergrößen erklärt 
(MOLLISON  1911,  SCHULTZ  1930,  1933,  1954,  1970, 
BIEGERT  &  MAURER  1972,  CORRUCCINI  1978,  JUNGERS 
1979,  1985,  JOUFFROY  1975,  JOUFFROY &  LESSERTISSEUR 
1979,  AIELLO  1981,  STEUDEL  1982a,b,  STRASSER  1992, 
LEMELIN  &  JUNGERS  2007).  Sie  belegen,  dass  es 
oberhalb  der  Artebene  praktische  keine  diskreten 
Zustände  in den Merkmalen der Körperproportionen 
gibt,  sondern nur Relativität:  eine Art hat  relativ  zu 
ihrer  Größe  längere  oder  kürzere  Gliedmaßen  als 
eine andere Art.  
Die  Rekonstruktion  eines  Grundmusterzustan‐
des  solcher  Merkmale  bedarf  deshalb  immer  der 
Zusatzannahme einer bestimmten Körpergröße. Erst 
durch  die  Beschreibung  der  größenabhängigen 










Die  Analyse  basiert  auf  der  Vermessung  von  insge‐
samt 279 Individuen aus 148 Arten. Die Messstrecken 
an  den  Skelettelementen  der  Extremitäten  sind  in 
Abb.  4.2.1  dargestellt.  Die  Rumpflänge  wurde  als 
Strecke  zwischen  dem  ersten  Thorakalwirbel  und 
dem Ende des Sakrum gemessen. Sie fehlt bei Indivi‐
duen, die nicht als Bänderskelette präpariert waren. 
Das  Skelettmaterial  stammt  aus  den  Sammlungen 
des  Phyletischen Museums  Jena,  des Museums  für 
Naturkunde  Berlin,  der  Bayrischen  Staatssammlung 
München  und  des  Naturhistorischen  Museums  der 
Burgergemeinde Bern. 
Die  Primaten  sind  mit  77  Arten  vertreten. 
Hominoidea wurden nicht  in die  Studie einbezogen. 
Die gemeinsamen Merkmale der Scandentia, Roden‐







Das  Größenspektrum  der  Carnivora  ist  wiederum 
demjenigen  der  Primaten  vergleichbar.  Hierdurch 
kann  ich  zeigen,  wie  die  Veränderung  der  Körper‐
größe  im  Laufe  der  Evolution  Einfluss  auf  die 
Gliedmaßenproportionen  in beiden Gruppen nimmt. 
Dabei wird deutlich werden, dass die Divergenz vom 
jeweiligen  Grundmusterzustand  das  Maß  der 
Verschiedenheit  beider  Gruppen  im  alleinigen  Ver‐
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gleich  größerer  Arten  überhöht  darstellt.  Einfacher 







Ein  kritischer  Faktor  jeder  allometrischen  Studie  ist 
das Maß,  welches  die  Größe  =  Körpervolumen  gut 
wiedergibt  und  sich  zwischen Arten  isometrisch  zur 
Größe  verändert. Viele Allometriestudien haben  ein 
Längenmaß  des  Körpers,  z.B.  die  Rumpflänge  als 
Surrogat  für  die  Größe  verwendet,  da  ein  solches 
Maß  immer  am  Skelettmaterial  oder  an  Kadavern 
ermittelt werden konnte. Man weiß aber inzwischen, 
dass  es  praktisch  kein  Längenmaß  am  Körper  gibt, 
das sich über große Verwandtschaftsgruppen hinweg 
proportional  zur  Körpergröße  verändert.  Deshalb 
wird heute generell die Körpermasse als Maß für die 
Größe  benutzt  (AIELLO  1981,  JUNGERS  1985),  auch 
wenn  dabei Unschärfen  in  Kauf  genommen werden 
müssen.  Ist  die Masse  eines  Individuums  nicht  be‐
kannt, wird sie durch einen Wert aus Literaturquellen 
ersetzt.  
Auch  die Masse  verhält  sich  nicht  vollkommen 
isometrisch  zum  Körpervolumen,  da  sich  die 
Zusammensetzung  des  Körpers  in  den  jeweiligen 
Anteilen  von  Skelett,  Muskulatur  und  Eingeweiden 
mit  zunehmender  Größe  ändert  (GRAND  1977).  Die 
Masse  in  ihrer Wirkung  als  Gewichtskraft  hat  aber 
gegenüber  dem  Körpervolumen  den  größeren 
Einfluss  auf  die  Bewegung  und  deshalb  auch  die 
größere  selektive  Kraft.  Größe  wird  deshalb  in  der 
funktionellen  Morphologie  des  Bewegungssystems 





Der  Umgang  mit  der  intraspezifischen  Variation  in 
morphometrischen  Studien  wird  bisweilen  kontro‐
vers  diskutiert.  In  der Mehrzahl  der  Fälle  wird  ein 
Mittelwert über alle  Individuen einer Art berechnet, 
um jede Art in einer Analyse gleich zu wichten, unab‐
hängig  von  der  vermessenen  Individuenzahl.  Diese 
Vorgehensweise  ist  nachvollziehbar  aber  nicht 
unproblematisch, weil  die  Variationen  zwischen  Ar‐
ten  und  die  Variationen  innerhalb  einer  Art 
grundsätzlich  verschiedene  Ursachen  haben  (siehe 
oben).  Intraspezifische  Proportionsunterschiede  ge‐
hen mitunter auf variierende Wachstumsallometrien 
zurück  und  damit  auf  physiologische Wirkursachen. 
Unterschiedlich große Adulte einer Art können unter‐
schiedliche  Proportionen  haben,  die  aber  nicht  als 
funktionelle  Angepasstheit  an  die  unterschiedliche 
Größe interpretiert werden sollten. Eine Mittelwerts‐
berechnung  innerhalb  der  Art  bildet  folglich  nicht‐
reale Proportionswerte ab.  
Um  dies  zu  vermeiden,  habe  ich  keine Mittel‐
werte  gebildet, wenn mehrere  Individuen  einer  Art 
vermessen  wurden.  Stattdessen  wurde  das  größte 
Individuum bezüglich der  Summe beider Beinlängen 
in  die  Analyse  einbezogen.  Die  Daten  dieser  Indivi‐
duen sind im Anhang wiedergegeben. Bevorzugt wur‐
den  die  Individuen  mit  assoziierten  Gewichtsanga‐
ben. Auch dieses Vorgehen ist nicht unbedenklich, da 
das  verfügbare  Größenspektrum  von  Sammlungs‐
material  von  Zufälligkeit  bestimmt  ist  und  sicher 
nicht  die  natürliche  intraspezifischen  Varianz 
abbildet.  Hierin  liegt  aber  ein  systemischer  Fehler 
morphometrischer  Studien,  die  sich  nicht  auf  eine 







der  Längenmaße  und  der  berechneten  Größen‐
verhältnisse  nach  der  Funktionsweise  der  Extre‐
mitäten quadrupeder Säugetiere  (Übersicht 4.1). Die 
Länge  der  Gliedmaßen  wird  als  Summe  ihrer 
propulsiven  Elemente wiedergegeben und nicht nur 
aus den  Längen von Stylopodium und Zeugopodium 
berechnet.  In  die  Berechnung  der  Vorderextremi‐
tätenlänge  wird  der  Carpometacarpus  einbezogen, 
wenn die Skalierung der Extremität und  ihr  Längen‐
verhältnis  gegenüber  dem  Rumpf  oder  der  Hinter‐
extremität  betrachtet  werden.  Im  Vergleich  der 
intramembralen  Proportionen  wird  dieses  Element 
nicht berücksichtigt, da  ihm ein  funktionell analoges 
Element an der Hinterextremität fehlt. 
Die  Proportionen  zwischen  Beinlänge  und 
Rumpflänge  und  zwischen Vorder‐  und Hinterextre‐
mität  werden  als  Indizes  berechnet.  Die  Längen‐
verhältnisse  der  drei  propulsiven  Elemente  einer 




niert  ist  (HILDEBRAND  1952,  AIELLO  1981,  STEUDEL  & 
BEATTIE 1993). Für den Vergleich zwischen Arten oder 
Verwandtschaftsgruppen  erhält  man  dadurch  zwar 
diskrete Merkmalszustände. Diese sind aber nur dann 
auch  homologisierbare  Merkmale,  wenn  beide 
Skelettelemente  sich  isometrisch  zueinander  verhal‐
ten. Häufig ist dies jedoch nicht der Fall.  
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Proportionen  sind  aber  funktionell  wichtige  Be‐
schreibungsgrößen.  Auf  der  Ebene  des  Individuums 
bilden  die  Proportionen  der  Skelettelemente  nach 
Abschluss  der  Wachstumsphase  ein  strukturelles 
Rahmenwerk,  in das sich die Prinzipien der verschie‐
denen  Bewegungsweisen  im  Repertoire  des  Indivi‐
duums  einpassen  müssen.  Die  Skelettproportionen 
des  Individuums  beeinflussen  dann  die  Bewegungs‐
abläufe innerhalb der Extremitäten, die Koordination 
der  Gliedmaßen  untereinander,  die  Gewichtsver‐
teilung  zwischen  Vorder‐  und  Hinterbeinen,  die 
Momente  in  den Gelenken  und  die  Biegebeanspru‐
chung der Knochen. Proportionsunterschiede können 
deshalb  häufig  Unterschiede  in  den  Bewegungs‐
prinzipien erklären. 
Die  Kontaktelemente werden  in  diese  Betrach‐
tung nicht einbezogen, da  sie eine grundsätzlich an‐
dere  Funktion  haben  als  die  propulsiven  Elemente 






(Felidae)  trägt  der  stets  vom  Boden  abgehobene 
Carpometacarpus  zur  Translationsbewegung  des 
Rumpfes bei und  ist genauso wie der Tarsometatar‐
sus  relativ  lang  und  mit  einem  hohen  Drehpunkt 
versehen.  Marsupialia,  viele  Rodentia,  Scandentia, 
Primates, Mustelidae und Procyonidae sind dagegen 
überwiegend  palmigrad,  die  Hand  wird  mit  einem 
großen Teil  ihrer Fläche aufgesetzt und nur am Ende 




Unter  den  terrestrischen Vertretern  der  Cerco‐
pithecidae findet man ebenfalls Formen mit digitigra‐
der  Handhaltung,  z.B.  Chlorocebus,  Erythrocebus, 
Mandrillus, Papio und Theropithecus (NAPIER & NAPIER 
1967,  TUTTLE  1969,  WHITEHEAD  1993).  Erst  kürzlich 
wurde aber gezeigt, das der funktionelle Kontext die‐




nutzen  diese  Positionierung  jedoch  nicht,  um  bei 
höheren  Laufgeschwindigkeiten  die  Reibungsfläche 
mit dem  Substrat  zu minimieren. Mit diesem  Effekt 
werden  die  digitigraden  und  unguligraden 











um  den  Datenpunkten  eine  lineare  Gleichung 
anzupassen.  Die  logarithmische  Transformation  der 
Allometriegleichung ist dann:  
                        log (y) = log (b) +  log (x).  
Zur  Ermittlung  der  Gleichung  sind  vor  allem  zwei 
Modelle  in  Gebrauch  (GOULD  1966,  STEUDEL  1982a, 
JUNGERS  1985,  SOKAL & ROHLF  1995):  Im  Regressions‐
model I („least square“) wird angenommen, dass die 
unabhängige X‐Variable  frei von Messfehlern  ist.  Im 
Modell  II  („reduced  major  axis“  RMA)  wird 
stattdessen  auch  der  potentielle Messfehler  der  X‐
Variablen  (Körpermasse)  berücksichtigt  und  die  Da‐
ten müssen  keiner  bivariaten  Normalverteilung  fol‐
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gen  (SOKAL & ROHLF 1995). Die notwendigen Voraus‐
setzungen  für  Modell  II  entsprechen  also  dem 
Charakter der meisten morphometrischer Datensätze 
hinsichtlich  fehlender Angaben  zur Körpermasse bei 
vielen  Skelettpräparaten  musealer  Sammlungen. 
Auch in der vorliegenden Datensammlung waren von 




Beide  Regressionsmodelle  liefern  ähnliche 
Aussagen, wenn die Abhängigkeit der Variablen Y von 
X hoch signifikant  ist (GOULD 1966, AIELLO 1981, STEU‐
DEL  1982a,  JUNGERS  1985).  Im  anderen  Falle  gilt  das 
Modell II als die im statistischen Sinne strengere Me‐
thode.  Auf  eine  Gegenüberstellung  der  Ergebnisse 
beider Methoden wird hier verzichtet, auch wenn im 







Ein  statistischer  Vergleich  zwischen  Gruppen  erfor‐
dert  ein  Abwägen  bei  der  Gliederung  der  Daten‐
sammlung.  Wählt  man  Gruppen  mit  hohem 
taxonomischem  Rang  erhält man  durch  die  höhere 
Stichprobenzahl  auch  eine  statistisch  gut  gesicherte 
Differenzierung.  Die  evolutiven  Einflüsse,  die  diese 
Differenz  hervorgerufen  haben,  sind  jedoch  im 
Einzelnen  nicht  diagnostizierbar  und  eine  adaptive 
Erklärung  für  die  Verschiedenheit  ist  nicht möglich. 
Wählt man dagegen eine Gliederung  in Gruppen mit 
niedrigem  taxonomischem  Niveau  ist  der  Stich‐
probenumfang  oft  gering  und  Mittelwertsunter‐
schiede  haben  selten  statistische  Signifikanz.  Die 






lie  sehr  einheitlich  erscheint  und  die  phylogeneti‐
schen  Einflüsse  auf  das  Bewegungssystem  über‐
schaubar sind. Im Falle der Platyrrhini wurde deshalb 
die  von  RYLANDS  ET  AL.  (2002)  vorgeschlagene 
Gliederung der Gruppe  in die  fünf Familien Aotidae, 
Atelidae,  Callitrichidae,  Cebidae  und  Pitheciidae 




pithecinae und Colobinae  stattdessen  für eine  sepa‐
rate  Betrachtung  der  beiden  Gruppen,  auch  wenn 
SCHULTZ  (1970)  die  größere  Uniformität  der 
Cercopithecoidea  gegenüber  den  Hominoidea,  Pla‐
tyrrhini und Strepsirhini hervorhob. Der Vergleich er‐
folgte  durch  eine  einfaktorielle  Varianzanalyse 






ner  Beinelemente  intramembral  und  zwischen  Vor‐













ihre  langen  Gliedmaßen,  mit  denen  sie  raumgrei‐
fende  Bewegungen  in  ihrem  dreidimensionalen 
Lebensraum  ausführen  können.  Studien,  in  denen 
Primaten mit  anderen  Säugetiergruppen hinsichtlich 
ihrer  Extremitätenlängen  verglichen  werden,  sind 
allerdings selten.  
ALEXANDER  ET  AL.  (1979)  haben  die  Größenab‐
hängigkeit der  Langknochen  in  verschiedenen Grup‐
pen  geprüft.  Die  Primaten waren mit  fünf  Arten  in 
dieser  Studie  vertreten  (Otolemur  crassicaudatus, 
Cercopithecus  mitis,  Chlorocebus  aethiops,  Colobus 
abyssinicus,  Papio  anubis  und  Homo  sapiens), 
außerdem wurde Carnivora (n = 9), Artiodactyla (n = 
10),  Rodentia  (n  =  5),  Lagomorpha  (n  =  2)  und 
„Insectivora“ (n = 3) untersucht. Tatsächlich fielen die 
Primaten  durch  Allometriegeraden  auf,  die 
gegenüber dem Durchschnitt aller Gruppen verscho‐
ben waren. Humerus, Ulna, Femur und Tibia der fünf 





gere  Gliedmaßen  hätten  als  die  meisten  anderen 
Säugetiere.  Trotz  der  erheblichen  Diskrepanz  zwi‐
schen tatsächlichem Befund und späterer Interpreta‐
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tion,  wurde  bis  heute  die  gedachte  Richtung  der 
evolutiven Transformation dieser Merkmale weder in 
Frage gestellt noch erneut überprüft. Ob also verlän‐
gerte  Extremitäten  zum  Grundmuster  der  Primaten 
gehören und ob es  sich hierbei um einen abgeleite‐
ten  Merkmalszustand  einzelner  Primatengruppen 
handelt,  soll  daher  der  Betrachtung  der  inter‐





Die  Abhängigkeit  der  Extremitätenlänge  von  der 
Körpermasse  ist  in  allen  hier  berücksichtigten 
Gruppen  sehr  groß.  Im Mittel  gehen mehr  als  90% 
der  Varianz  der  Länge  auf  die  Varianz  der  Größe 
zurück (Tabn. 4.2.1 und 4.2.2). Allometrie ist häufiger 







































Besonders  lange  Vordergliedmaßen  haben  die  Pla‐
tyrrhini.  Die  Hinterextremität  skaliert  mit  positiver 
Allometrie  nur  bei  den  strepsirhinen  Primaten.  Die 
größeren  Strepsirhini, hier  vor  allem die  Lemuridae, 
haben also relativ zu ihrer Größe längere Gliedmaßen 
















































Extremitäten - Skalierung und Proportionen 
Positiv  allometrisch  skalieren  auch  die  Extremitäten 
der  Carnivora  und  Scandentia,  wenn  auch  nicht  in 
jedem  Fall  der  Allometriekoeffizient  signifikant  von 
0,33  verschieden  ist.  Bei  den  Scandentia  liegt  dies 
sicher  am  geringen  Stichprobenumfang.  Bei  den 
Marsupialia  und  Rodentia  verhalten  sich  dagegen 
sowohl  die  Vorder‐  als  auch  die  Hintergliedmaßen 
beinahe  isometrisch  zur  Körpermasse.  Bei  den 
Marsupialia  nehmen  die  Extremitätenlängen  mit 
zunehmender Körpergröße sogar geringfügig ab.  
In  der  Darstellung  der  größenbedingten 
Veränderungen  auf  der  Ebene  der  Arten  fällt  auf, 
dass  Gruppenunterschiede  erst  mit  zunehmender 
Größe  sichtbar werden  (Abb.  4.2.2).  Tatsächlich  ha‐
ben  größere  Primaten  relativ  längere  Extremitäten 
als Rodentia, Marsupialia oder Carnivora vergleichba‐
rer  Größe.  Die  Scandentia  als  nächstverwandte 
Gruppe  zu  den  Primaten  sind  in  diesem Größenbe‐



























Die  kleinsten  Vertreter  aller  fünf  Taxa  sind  sich 
hinsichtlich ihrer Beinlängen aber sehr ähnlich, was in 
der  Fokussierung  auf  die  Arten  mit  einer  Körper‐
masse unter 1 kg nochmals deutlich wird (Abb. 4.2.2). 
Schon bei einer Größe von 500 g wird aber die Diver‐
genz  zwischen  Primaten  und  den  übrigen  Gruppen 
sichtbar.  Unterhalb  dieser  Größengrenze  fallen 
besonders Arctocebus und Loris  (Loridae) durch  ihre 
langen  Vorderextremitäten  auf,  aber  auch  einige 
Callitrichidae.  In  beiden  Gruppen  ist  die  geringe 
Körpergröße  jedoch  auf  sekundäre  Reduktion 
zurückzuführen (FORD 1980, GEBO 1989, GOMEZ 1992, 
MARTIN  1992).  Die  kleineren  Loridae  und  Callitrich‐
idae  könnten  demnach  die  relativ  längeren  Vorder‐







metriegeraden  ihr  Schnittpunkt  mit  der  Y‐Achse  in 
positiver Richtung verschoben wäre (= Transposition, 
MEUNIER  1959).  Ein  unterschiedlicher  Anstieg  der 
Geraden weist stattdessen auf die Verschiedenartig‐
keit  der  größenbedingten  Änderung  innerhalb  der 
einzelnen  Taxa  hin.  In  Abbildung  4.2.3  sind  die  An‐
stiege  und  Schnittpunkte mit  der  Y‐Achse  zwischen 




























ebenfalls nicht, alle Primaten hätten  relativ  zu  ihrer 
Größe längere Gliedmaßen als andere Säugetiere. Bei 

















rer Größe.  Zum Grundmuster  der  Primaten würden 
relativ längere Extremitäten als abgeleitetes Merkmal 
aber nur dann gehören, wenn der letzte gemeinsame 









Das  Verhältnis  zwischen  Rumpflänge  und  Beinlänge 
ist ein  funktionell wichtiges Maß. Bei der Fortbewe‐
gung  hat  es  Einfluss  auf  die  Beingeometrie,  die 
Koordination der Fußfallereignisse und die Positionie‐
rung  der  Extremitäten  relativ  zum  Körperschwer‐
punkt. Gerade hierin wird die  geometrische Unähn‐
lichkeit  zwischen  verschiedenen  Arten  deutlich,  in 
der  sich  Anpassungen  an  Bewegungsweisen  wider‐








schen  zwei  Längenmaßen  immer  vom  Allometrie‐
verhalten beider Parameter beeinflusst. Im Vergleich 
zwischen  Verwandtschaftsgruppen  kann  Homologie 
nur  dann  angenommen  werden,  werden  die 
jeweiligen Längenmaße das gleiche Allometrieverhal‐
ten in den Vergleichsgruppen zeigen. 
Betrachtet  man  zunächst  das  Verhältnis  der 
Rumpflänge zur Körpergröße, so ist die Varianz dieses 
Merkmals innerhalb der Primaten deutlich größer als 






Galagonidae  und  Loridae  besonders  auffällig. 
Cheirogaleidae  und  Galagonidae  haben  den  relativ 
kürzesten Rumpf unter allen hier betrachteten Prima‐
ten.  Sollte  diese  Gemeinsamkeit  zwischen  beiden 
Familien  den  Grundmusterzustand  der  Strepsirhini 








Schwestergruppe  der Galagonidae  haben  sogar  den 
längsten Rumpf unter allen Primaten. Hierbei handelt 
es  sich  aber  um  einen  abgeleiteten  Merkmalszu‐
stand, der nicht zuletzt aus einer deutlichen Vermeh‐
rung der Wirbelzahlen  resultiert  (STRAUSS & WISLOCKI 
1932,  SCHULTZ  1954).  Loridae  haben  im  Mittel  15 
Thorakalwirbel  und  6  ‐  9  Lendenwirbel.  Bei  den 
Haplorhini  ist  die  Varianz  der  relativen  Rumpflänge 
geringer als bei den Strepsirhini. Atelidae (hier Alou‐
atta und Lagothrix) und Cercopithecinae haben einen 
etwas  kürzeren  Rumpf,  während  Pitheciidae  und 
Colobinae einen etwas längeren Rumpf haben.  
Nicht  nur  das  Allometrieverhalten  der  Extre‐
mitäten, sondern auch das der Rumpflänge ist also in 
den  einzelnen  Primatengruppen  unterschiedlich. 




































Rumpflänge  bei  den  springenden  Formen  (Lepi‐
lemuridae  und  Galagonidae)  und  betrifft  dort  ins‐
besondere  die  Hinterextremitäten  (Abb.  4.2.4). 
Dieser Zusammenhang ist seit langem bekannt und in 
den  spezifischen  biomechanischen Notwendigkeiten 
des  Springens  erklärt  (HOWELL  1944,  JUNGERS  1979, 
DEMES & GÜNTHER 1989, PREUSCHOFT ET AL. 1998). Aber 
auch die überwiegend quadrupeden Cebidae weisen 
ungewöhnlich  lange Gliedmaßen  auf. Dies  liegt hier 
insbesondere an der Merkmalsausprägung bei Cebus 
(Index  VE  =  1,3  ‐  1,4; HE  =  1,6  ‐  1,9), während  bei 
Saimiri  die  Gliedmaßen  nicht  in  solchem  Ausmaß 
verlängert  sind  (Index  VE  =  0,84;  HE  =  1,13).  Die 
niemals springenden Loridae haben  trotz des  langen 
Rumpfes  immer noch relativ  längere Gliedmaßen als 
alle  quadrupeden  Marsupialia,  Rodentia  und 
Scandentia.  
Primaten, die sich meist quadruped aber häufig 
auch  springend  fortbewegen  (Cheirogaleidae, 
Lemuridae, Callitrichidae, Colobinae), haben  längere 
Hinterbeine  gegenüber  dem  Rumpf  als  diejenigen 
Formen außerhalb der Primaten, die sich quadruped 
































relativ  lang  gegenüber  dem  Rumpf  sind,  wird  als 
Anpassung an die raumgreifenden Bewegungen beim 
Klettern interpretiert (JUNGERS 1985). MOLLISON (1911) 
räumte  aber  ein,  dass  diese  gleichgerichteten 
Veränderungen beider Extremitäten gegenüber dem 





Im  Verhältnis  zwischen  Beinlänge  und  Rumpflänge 
unterscheiden sich die Primaten von den Vergleichs‐
gruppen. Die Vorderextremitäten und mehr noch die 
Hinterextremitäten  sind  länger  gegenüber  dem 
Rumpf als dies  in den übrigen Taxa der  Fall  ist. Das 
gilt auch für die kleinsten Vertreter aller Gruppen.  
Die  Erhöhung des  Index  in  allen  Primatengrup‐
pen  geht  aber  auf  verschiedene  Parametervariatio‐
nen  in den einzelnen Gruppen  zurück.  Sie bedeutet 
nicht  notwendigerweise  eine  gleichförmige  Gestalt‐
änderung, die als abgeleitetes Merkmal der Primaten 














phologisches  Korrelat  für  die  Unterscheidung  von 




er  ebenso  wahrscheinlich  Wachstumskorrelationen 
wiedergeben.  
Ein alternatives Maß, nämlich der Quotient aus 
den  Beinlängen  einschließlich  aller  propulsiven  Ele‐
mente  hat  demgegenüber  einen  unmittelbaren  Be‐
zug zur Beingeometrie bei der Lokomotion und kann 
folglich Auskunft über mögliche Angepasstheiten des 
Systems  daran  geben.  Vergleiche  dieser Merkmals‐
ausprägung  zwischen  Primaten  und  anderen  Säuge‐
tieren gibt es nicht.  
Innerhalb der Primaten  ist die  Literatur  zu den 
Gliedmaßenproportionen  und  ihrer  funktionellen 
Bedeutung sehr umfangreich (MOLLISON 1911, SCHULTZ 
1930,  1933,  1954,    NAPIER & NAPIER  1967,  NAPIER & 
WALKER 1967, BIEGERT & MAURER 1972, JOUFFROY 1975, 
CORRUCCINI  1978,  JOUFFROY & LESSERTISSEUR  1979,  JUN‐
GERS 1979, 1985, AIELLO 1981, DEMES & JUNGERS 1989). 
Für  den  nur  aus  Stylopodium  und  Zeugopodium 
berechneten Intermembralindex hatte JUNGERS (1985) 
beispielsweise  eine  Abhängigkeit  von  der  Körper‐
größe  für  die  Primaten  als  Gruppe  festgestellt. 
Tatsächlich ist aber im Längenverhältnis der Gliedma‐
ßen der Einfluss der Größe nicht  trennbar  vom Ein‐
fluss  der  Anpassung  an  bestimmte  Bewegungswei‐
sen.  Viele  kleine  Primaten  sind  auch  spezialisierte 
Springer  (z.B.  Galagonidae,  Tarsiidae)  mit  enormer 
Verlängerung der Hinterextremitäten.  
Die  größten  Primaten  wiederum  (Hominidae) 
haben  viele  Anpassungen  an  die  armschwingende 
Lokomotion aus dem Grundmuster der Menschenaf‐
fen  übernommen  und  so  auch  lange  Vorder‐
extremitäten im Verhältnis zur ihrer Körpergröße und 
zur  Länge  der  Hintergliedmaßen  (MOLLISON  1911, 
KEITH 1923, NAPIER & NAPIER 1967).  
Quadrupede  Primaten  haben  weniger  große 







Wie  schon  die  relative  Rumpflänge  so  variiert  auch 
der  Quotient  der  Extremitätenlängen  bei  den 
Primaten stärker als bei den Vergleichsgruppen, was 
auf  die  höhere  Diversität  ihrer  lokomotorischen 
Bewegungsweisen  zurückgeht.  Die  Vergleichsgrup‐
pen bestehen dagegen nur aus quadrupeden Arten. 
Eine  starke  Wachstumskorrelation  zwischen  den 
Gliedmaßen  ist  zunächst  nicht  zu  erkennen.  Selbst 
wenn  diese  nur  innerhalb  der  Familien  bestünde, 
wäre die Varianz wohl geringer. Augenscheinlich sind 
die Längen der Gliedmaßen unabhängig voneinander 












keit  nachgewiesen  werden  kann,  gehen  niemals 
mehr  als  45%  der  Varianz  im  Längenverhältnis  auf 
eine Varianz  der Größe  zurück  (Tab.  4.2.3).  Statisti‐
sche  Signifikanz  wird  nur  auf  höherem  taxonomi‐
schem  Niveau  erreicht,  was  einerseits  in  einer 
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Verstärkung kleiner Effekte durch eine hohe Stichpro‐
benzahl und  andererseits  in dem  größeren Massen‐
spektrum begründet sein kann. Auf niedrigerem taxo‐
nomischem  Niveau  besteht  einzig  bei  den  Cerco‐
pithecinae  noch  eine  signifikante  Abhängigkeit  des 
Längenverhältnisses  zwischen  den  Extremitäten  von 
der Körpergröße.  
Die  vermeintliche  Korrelation  zwischen  Körper‐
größe  und  dem  Längenverhältnis  der  Gliedmaßen, 
die  in  früheren  Studien  gefunden  wurde,  maskiert 
aber die eigentliche Beziehung zwischen Körpergröße 
und  bestimmten  –  aber  nicht  allen  –  Bewegungs‐
weisen.  Das  Spektrum  der  Varianz  im  Längen‐
verhältnis zwischen den Extremitäten spannt sich von 
der  springenden  Fortbewegung  zur  suspensorischen 
Lokomotion.  Auch  innerhalb  kleinerer  Verwandt‐



















die  Cercopithecinae  sowie  Alouatta  und  Lagothrix 
(Atelidae)  Ähnlichkeit  zu  den  Carnivora  und Marsu‐
pialia  im Hinblick auf das Längenverhältnis der Beine 
(Abb.  4.2.6).  Callitrichidae,  Cebidae  und  Pitheciidae 
haben  intermembrale  Proportionen,  die  den 
Muridae,  Sciuridae  und  Tupaiidae  am  ähnlichsten 
sind. Mit  Ausnahme  der  Loridae  haben  die  Strepsi‐





Zeit  als  Evolutionsstufen  von  den  Halbaffen  hin  zu 
den Menschenaffen  interpretiert,  die  ja  unter  allen 







Da  die  unterschiedliche  Merkmalsausprägung  bei 
Strepsirhini  und Anthropoidea  nur  im  unterschiedli‐
chen  Allometrieverhalten  der  Hinterextremität  be‐
gründet ist, darf hier, anders als beim Längenverhält‐
nis  zwischen  Beinen  und  Rumpf,  Homologie 
angenommen werden. Eine Hypothese  zum Zustand 
des  Merkmals  im  Grundmuster  der  Primaten  ist 
deshalb zulässig.  
Vor  dem  Hintergrund  einer  phylogenetischen 
Hypothese unter Berücksichtigung der zu den Prima‐
ten nächstverwandten  Scandentia  könnten die Ähn‐
lichkeiten  zwischen  Sciuridae,  Tupaiidae,  Callitrichi‐



















Im  Grundmuster  der  Primates  wären  die  Hinter‐





den  Cercopithecinae  erscheint  abgeleitet  im  Ver‐
gleich zu den Colobinae, deren Merkmalsausprägung 
dem Grundmuster der Familie wohl näher kommt. Im 
Längenverhältnis  der  Extremitäten  in  den  einzelnen 















Studien  über  die  Proportionsverhältnisse  aller 






der  intramembralen  Proportionen  traditionsbedingt 





































Bis  heute  gibt  es  deshalb  auch  nur  wenige  Über‐
legungen  zur  funktionellen  Bedeutung  der  Propor‐
tionen  aller  drei  propulsiven  Elemente  einer 
Extremität zueinander gibt (KUZNETSOV 1995, FISCHER & 
WITTE  1998,  SEYFARTH  ET  AL.  2001,  LILJE  ET  AL.  2003, 
SCHMIDT  &  FISCHER  2009).  Auf  diese  Überlegungen 
gehe  ich nach der Darstellung der Befunde  ein und 
diskutiere  auf der Grundlage dieser Paradigmen die 
Konsequenzen  der Dissoziation  zwischen  funktionell 
analogen  und  seriell  homologen  Elementen  für  die 





Die  Proportionen  der  drei  propulsiven  Elemente 
zueinander innerhalb einer Extremität sind wie schon 























































































Primaten,  bei  denen  beim  Klettern  oder  bima‐
nuelle Suspension einen hohen Anteil im Bewegungs‐
repertoire  haben  (Loridae,  Cebidae,  Pitheciidae, 
Atelidae und Colobinae) zeigen eine  relative Verkür‐











































ten  des  Humerus,  bei  den  Loridae  und  Colobinae 
wird dagegen der Radius relativ länger. 
Die  Cheirogaleidae  haben  unter  allen  Primaten 
das  relativ  längste  Schulterblatt.  Auch  unter  den 
Galagonidae und Lepilemuridae sind Arten vertreten, 
deren  Schulterblatt  relativ  lang  ist.  Im  Anhang  sind 
die  intramembralen  Proportionen  für  jede  Art 
aufgelistet.     
Im  Vergleich  der  Variation  der  drei  Elemente 
zeigt  sich, dass Scapula und Radius  stärker variieren 
als  der  Humerus.  Beide  Elemente  verhalten  sich  in 
den meisten  Fällen  invers  proportional  zueinander. 
Dieser  Eindruck  wird  durch  die  Korrelationsanalyse 
bestätigt.  In  fast allen Gruppen  ist eine hoch  signifi‐
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kante Korrelation zwischen den relativen Längen von 
Scapula  und  Radius  nachweisbar.  Die  Korrelation 
übertrifft  fast  immer  diejenige  zwischen  jeweils 
benachbarten Elementen (Tab. 4.2.5).  
Der  Anteil  des  Carpometacarpus  an  der  Länge 
der  Vorderextremität  soll  hier  separat  betrachtet 
werden  (Abb. 4.2.8), da  seine Funktion als propulsi‐
ves Element  in den meisten Gruppen  vernachlässig‐
bar  gering  ist.  Die  relative  Länge  dieses  Elementes 
variiert  kaum  zwischen  den  einzelnen Gruppen.  Sie 
liegt im Mittel bei 12% ‐ 13%. Bei den Carnivora sind 
die Werte etwas höher verbunden mit der digitigra‐
den  Positionierung  der  Hand.  Eine  geringe  Varianz 
der  relativen  Länge des Metacarpus berichtet HILDE‐





















noch  stärker  sichtbar  als  an  der  Vorderextremität. 
Nur bei den Catarrhini und den  Scandentia  sind die 
relativen  Längen  von  Femur  und  Tibia  stärker 
miteinander korreliert (Tab. 4.2.5). Besonders bemer‐
kenswert  ist aber, dass die Varianz der Proportionen 
der  Hinterextremität  insgesamt  viel  geringer  ist  im 
Vergleich  zur  vorderen  Extremität.  Illustriert  wird 
dies  in den F‐Werten der Varianzanalyse  (Abb. 4.2.7 
und  Abb.  4.2.8).  Die  Tibia  hat  in  allen  hier 
berücksichtigten  Familien  eine  beinahe  identische 
relative  Länge. Unterschiede  zwischen  den  Familien 
in den Proportionen von Femur und Tarsometatarsus 
zeigen  keine  enge  Beziehung  zu  einer  bestimmten 
Bewegungsweise. Gar nicht selten besteht sogar eine 
größere  Ähnlichkeit  zwischen  näher  verwandten 
Gruppen  unabhängig  von  Unterschieden  in  den 





Die  relative  Verkürzung  der  Scapula  kann  als 
abgeleitetes Merkmal der Primaten interpretiert wer‐
den. Diese Verkürzung  steht  in enger Beziehung  zur 
Mobilität  der  Schulter  (SCHMIDT & KRAUSE  IM DRUCK). 




lung  zwischen  der  Merkmalsausprägung  der 
Außengruppen  und  den  übrigen  Primatenfamilien 
einnehmen. Sie haben unter allen Primaten das rela‐
tiv  längste  Schulterblatt.  Auf  der  Ebene  der  Arten 




















relativen  Verlängerung  des  Unterarmes,  so  dass 
Oberarm und Unterarm eine nahezu gleiche relative 
Länge  erhalten.  In  gleicher  Weise  sind  auch  die 
Proportionen  der  Vorderextremität  bei  den  Ca‐
tarrhini  verändert.  Den  Platyrrhini  ist  dagegen  eine 
deutliche Zunahme der relativen Länge des Humerus 
gemeinsam. Die Ähnlichkeiten zwischen den Strepsi‐
rhini und Cercopithecidae  könnten dem  Zustand  im 
Grundmuster der Primaten entsprechen. Dafür sprä‐
che,  dass  die  relative  Länge  des  Humerus  dieser 




Die  größere  Uniformität  der  Hinterextremität 
gegenüber der Vorderextremität wurde schon häufi‐
ger  für  einzelne  Primatengruppen  berichtet  (MOLLI‐
SON 1911, NAPIER & NAPIER 1967, WALKER 1974, JUNGERS  
1979).  SCHMIDT & FISCHER  (2009)  haben  gezeigt, dass 
diese  Uniformität  auch  über  die  Großgruppengren‐
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zen hinausgeht. Offenbar haben quadrupede Säuge‐
tiere generell eine sehr einheitliche Proportionierung 








Die  zuvor  geschilderte  Beobachtung  der  unter‐
schiedlichen  Varianz  der  Proportionen  von  Vorder‐ 
und  Hintergliedmaßen  wirft  nun  grundlegende 
Fragen  bezüglich  der Angepasstheit  und Anpassbar‐
keit  der  intramembralen  Gliederung  auf,  die  in 
Untersuchungen  kleinerer  Verwandtschaftsgruppen 




Im  Vergleich  der  Gliederung  der  Extremitäten  fällt 
auf, dass das  jeweils mittlere Element weniger  vari‐
iert als die beiden äußeren Elemente, deren relative 
Längen  sich  invers  proportional  zueinander  verhal‐
ten. Interessanterweise folgt auch die Hinterextremi‐
tät  der  Vögel  diesem  Muster  (ENGELS  1938,  GATESY 
1991,  ZEFFER  ET  AL.  2003),  obwohl  deren  Mittelseg‐
ment,  der  Tibiotarsus,  nicht  der  Tibia  der  Theria 
homolog  ist.  Eine  solche Übereinstimmung  ist wohl 
kaum  zufällig,  sondern  das  Resultat  konvergenter 
Anpassung. 
Der  bis  heute  einzige  Versuch  einer  adaptiven 
Erklärung  dieser  gruppenübergreifenden  Gemein‐
samkeit  dreigliedriger  Extremitäten  baut  auf  Er‐
gebnissen  einer  mathematischen  Simulation  auf 
(SCHMIDT & FISCHER 2009). Diese Simulation hat Regeln 
für die selbststabile Translationsbewegung einer drei‐
segmentigen  Extremität  vorgeschlagen  (SEYFARTH  ET 
AL. 2001).  
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Selbststabilität bedeutet, dass ein System sich gleich‐
mäßig fortbewegen kann und dabei Störungen durch 
„intelligente“  Mechanik  ausgleicht,  statt  hierfür 
neuronale Rückkopplungsmechanismen zu benötigen 
(WAGNER &  BLICKHAN  1999,  WAGNER  2004,  FISCHER & 
BLICKHAN 2006, BLICKHAN ET AL. 2007).  Je  schneller ein 
Tier  sich  fortbewegt, umso wichtiger werden  solche 






trachtung  zunächst  eine  adaptive  Erklärung  für  die 
beobachteten  Gemeinsamkeiten  zwischen  den  ver‐






FISCHER  2009).  Weiterhin  war  das  mittlere  Element 
ein besonders kritischer Faktor  für die Stabilität und 
seine  Länge durfte nur  in  geringem Umfang  variiert 
werden. Die geringere Variation der  relativen  Länge 
von  Humerus  und  Tibia  bei  allen  hier  betrachteten 
Gruppen  deutet  also  darauf  hin,  dass  beide 
Extremitäten  in gewissem Maße diesen biomechani‐
schen  Notwendigkeiten  stabiler  Translationsbewe‐









Eine  offene  Frage  bleibt  dabei  aber,  warum  die 
Proportionen der Vordergliedmaße  in viel stärkerem 
Umfang  variieren  als  die  der  Hintergliedmaße.  Am 





sei  die  größere  Differenziertheit  ihrer  Proportionen 
Ausdruck  der  Angepasstheit  an  diese  Multi‐
funktionalität  (NAPIER  1967,  NAPIER  &  NAPIER  1967, 
WALKER  1974,  ROLLINSON  &  MARTIN  1981).  Plausibel 
erscheint  diese  Hypothese  allerdings  nur  auf  den 
ersten  und wohl  eher  subjektiven  Blick.  Tatsächlich 
hat  auch  die  Hinterextremität  der  Säugetiere  sehr 
verschiedene  Funktionen  im  Repertoire  lokomotori‐
scher und idiomotorischer Bewegungsweisen. 
Beispielsweise  ist  sie  oft  das  dominierende 
Putzorgan bei der Fellpflege. Bei der Lokomotion sind 
ihre  Bewegungsweisen  nicht  einheitlicher  sondern 
oft  sogar  stärker  verschieden  als  diejenigen  der 
Vordergliedmaßen,  z.B.  beim  Wechsel  zwischen 
Gangarten,  beim  Springen,  Stemmklettern  oder  der 
fakultativen Bipedie. Die Multifunktionalität  ist ganz 
sicher  eine  Eigenschaft  beider  Extremitäten  und  er‐
klärt nicht die Heterogenität der einen Extremität ge‐
genüber der anderen.  
SCHMIDT & FISCHER  (2009) gehen deshalb  in  ihren 
Überlegungen weiter und  stellen die  Frage, ob Vor‐
der‐  und  Hinterextremitäten  überhaupt  unabhängig 
voneinander anpassbar sind, wenn man die gemein‐
samen Entwicklungsprogramme zwischen den seriell 
homologen  Elementen mit  in  Betracht  zieht.  Unter 
diesem  Aspekt  könnte  die  Hinterextremität,  die 
einheitlicher  den  Regeln  selbststabiler  Translations‐
bewegung folgt, dasjenige Element sein, das im Laufe 
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der Evolution eine  stärkere Optimierung hinsichtlich 
dieser  Funktion  erfahren  hat.  Die  größere  Hetero‐
genität  der  Vordergliedmaße  kann  die  individuelle 
Anpassung  dieses  Beines  widerspiegeln,  kann  aber 
auch nur ein Kompromiss aus der Wirkung verschie‐
dener Faktoren sein. Der limitierende Einfluss der mit 
der  Hinterextremität  geteilten  ontogenetischen 
Musterbildung auf die individuelle Gliederung könnte 








Obwohl  die  Mehrheit  der  Primaten  relativ  lange 
Extremitäten  im Verhältnis zu  ihrer Körpergröße hat, 
handelt  es  sich hierbei nicht um  einen  abgeleiteten 
Merkmalszustand,  der  für  das  Grundmuster  der 
Gruppe  angenommen  werden  darf.  Erst  ab  einer 
Körpermasse  von  etwa  500  g  unterscheiden  sich 
Primaten  durch  relativ  längere  Gliedmaßen  von 
anderen Säugetiergruppen.  
War  der  letzte  gemeinsame  Vorfahrer  aller 
rezenten  Primaten  etwa  so  groß wie  die  Tupaiidae 
oder Cheirogaleidae, dann muss von einer parallelen 
Veränderung  der  Körperproportionen  bei  den 
Strepsirhini und Haplorhini ausgegangen werden. Das 
unterschiedliche  Allometrieverhalten  der  Extremitä‐
ten  in beiden Gruppen unterstützt diese Hypothese 
ebenso  wie  die  Beobachtung,  dass  sekundär  ver‐
zwergte Formen wie die Callitrichidae und die kleine‐
ren Loridae sowohl im Verhältnis ihrer Beinlängen zur 
Körpergröße  als  auch  in  ihren  Gliedmaßenpropor‐
tionen größeren Primaten ähnlicher sind als den sehr 
wahrscheinlich primär  kleinen Cheirogaleidae. Diese 
wiederum  zeigen  nämlich  unter  allen  Primaten  die 
größte Ähnlichkeit  zu Vertretern der Außengruppen 
(Scandentia, Rodentia).  
Die  größere  Beinlänge  gegenüber  der  Rumpf‐
länge  unterscheidet  die  Primaten  von  den  hier 
betrachteten Außengruppen, aber dieses Größenver‐
hältnis  ist  aufgrund  der  unterschiedlichen  Einfluss‐
faktoren auf diesen Wert nicht homolog im Vergleich 
zwischen  den  Gruppen  und  der  diesbezügliche 




Mit der  Einbeziehung  aller  Elemente der  Extremität 
in die Berechnung des Längenverhältnisses zwischen 
den  Gliedmaßen  bildet  dieses  Gestaltmerkmal 
funktionelle  Anpassungen  zuverlässiger  ab  als  der 




logen  Elementen  dissoziiert  werden.  Dieses  Argu‐
ment  verliert  seine  Berechtigung  auch  dann  nicht, 




Längen  der  Vorder‐  und  Hinterextremität  korreliert 
mit  dem  Spektrum  lokomotorischer  Bewegungswei‐
sen  innerhalb der Primaten. Springende Formen ha‐
ben  sehr  lange  Hinterextremitäten  gegenüber  den 
Vorderextremitäten.  Bei  quadrupeden  Arten  ist  das 
Verhältnis  ausgeglichener.  Strepsirhini  haben  einen 
durchschnittlich  niedrigeren  Quotienten  als  die 
Anthropoidea. Der Außengruppenvergleich weist die 









lange  Humerus  der  Platyrrhini  ist  ein  abgeleitetes 
Merkmal der Neuweltaffen. Die größte Ähnlichkeit zu 
Vertretern  der  Außengruppen  in  den  Proportionen 





Die  Proportionen  der  Hinterextremität  sind 
verglichen mit der Vordergliedmaße einheitlicher und 
unterscheiden sich auch nicht von den entsprechen‐
den Merkmalsausprägungen  in  den  Außengruppen. 
Hier  haben  Primaten  den  für  das Grundmuster  der 
Plazentalia  anzunehmenden  Merkmalszustand  bei‐
behalten. 
Eine Gemeinsamkeit  in der Gliederung von Vor‐
der‐  und Hinterextremität  ist  die  stärkere  Variation 
der relativen Längen der beiden äußeren propulsiven 
Elemente  Scapula  und  Radius  bzw.  Femur  und 
Tarsometatarsus.  Die  mittleren  Elemente  Humerus 
und Tibia variieren nur  in geringerem Umfang. Diese 
Gemeinsamkeit  beider  Extremitäten  scheint  durch 
die  biomechanischen  Anforderungen  selbststabiler 
Translation einer dreisegmentigen Extremität erklär‐
bar.  Die  größere  Variation  der  Proportionen  der 
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Vorderextremität kann ein Ausdruck  ihrer  individuel‐
len  Angepasstheit  darstellen.  Adaptive  Erklärungen 
hierfür  könnten  jedoch  zu  voreilig  sein. Die Vorder‐ 
und  Hintergliedmaßen  aller  Tetrapoden  sind 
morphologisch  integrierte  Strukturkomplexe,  deren 
individuelle  Anpassbarkeit  durch  Wachstumskor‐
relationen  zwischen  seriell  homologen  Elementen 
limitiert  sein  kann.  Dies  gilt  umso  mehr  für  die 
Säugetiere, bei denen mit der Neustrukturierung der 
Gliedmaßen  im  Zuge  ihrer  Parasagittalisierung  eine 






Aus  Veränderungen  der  Körpergröße  im  Laufe  der 
Evolution  resultieren  veränderte  Anpassungsnot‐
wendigkeiten,  die  sich  im  allometrischen  Verhalten 
nahezu  aller  betrachteten  Längenparameter  wider‐
spiegeln.  Skalieren  diese  Längenparameter  unter‐
schiedlich,  kommt  es  zur  Veränderung  von  Propor‐
tionen.  
Körperproportionen sind das Ergebnis der struk‐
turellen  Anpassung  des  Bewegungssystems  an  die 
größenbedingten  Anforderungen  der  Bewegungs‐
prinzipien.  Dabei  ist  das  Maß  der  Veränderbarkeit 
nicht  auf  allen  Ebenen  gleich.  Die  Längen  der 
Gliedmaßen  zueinander  oder  im  Verhältnis  zu 
Körpergröße und Rumpflänge variieren mehr als die 
relativen Längen der propulsiven Elemente innerhalb 





Proportionen  eröffnet  eine  neue  Sichtweise  auf  die 
Anpassbarkeit  der  Gliedmaßen.  Intramembrale  Pro‐
portionen  sind  gruppenübergreifend  ähnlicher  als 
intermembrale  Proportionen. Dies  gilt  vor  allem  für 
die  Hinterextremität,  deren  Gliederung  sehr  grund‐
legenden  biomechanischen  Anforderungen  an  die 
quadrupede  Fortbewegung  (z.B.  Selbststabilität  der 
Translation)  folgt.  Stabilisierende  Selektion  in  der 
Evolution  der  Theria  und  Plazentalia  hat  die  Ver‐
änderbarkeit  dieser  Proportionen  limitiert.  Die 
Körpergröße hat darauf keinen Einfluss.  
Gleiches  gilt  für  die  Proportionen  der  Vorder‐
extremität. Obwohl hier die Variabilität größer ist, ist 
die Variation der Körpergröße nicht die Hauptursache 
für  die  Verschiedenheit  zwischen  den  Arten.  Eine 
gewisse  Anpassbarkeit  an  Bewegungsprinzipien 
besteht  im  Längenverhältnis der  Scapula  gegenüber 




same  Entwicklungsprogramme,  auf  welche  die 
stabilisierende Selektion zugreift. Die Kovariation zwi‐
schen  Scapula  und  Radius  zeigt  jedoch,  dass  in  der 
Musterbildung der Extremität eine Abstimmung zwi‐
schen  dem  Entwicklungsprogramm  der  Scapula  und 
den  Programmen  der  Vorderextremität  stattfindet, 
die  den  Proportionen  der  Vorderextremität  schließ‐
lich eine größere Anpassbarkeit verleiht. 
 
Das  folgende  Kapitel  rekonstruiert  den  Zustand  der 
Bewegungsprinzipien  der  arboreal  quadrupeden 
Fortbewegung aus dem Vergleich ausgewählter Prim‐
aten  mit  Vertretern  der  Scandentia,  Rodentia  und 
Marsupialia.  Dabei  spielen  die  Interaktionen  zwi‐
schen  den  hier  geschilderten  Körperproportionen 
und den Prinzipien der Bewegung eine wichtige Rolle 
bei  der  Interpretation  der  strukturellen  und  funk‐
tionellen Anpassung.       
Wichtig  für  die  Interpretation  der  Bewegungs‐
prinzipien  der  Primaten  ist  beispielsweise,  dass  alle 
Primaten  –  auch  die  kleinsten  –  lange  Beine  im 
Verhältnis  zur Rumpflänge haben. Dies wird bei der 
Analyse  der  Beingeometrien,  der  zeitlichen  Koordi‐
nation  der  Fußfallereignisse  und  der  Gewichtsver‐
teilung  zwischen  den  Extremitäten  von  Bedeutung 
sein.  
Relevant für die Bewegungsprinzipien der quadrupe‐
den  Lokomotion  ist, dass die  arboreal quadrupeden 
Primaten  meist  längere  Hinterextremitäten  gegen‐




den  Scandentia  sondern  auch  mit  den  Rodentia 
teilen.  Inwiefern  die  Angleichung  der  Extremi‐
tätenlängen  bei  den  Loridae  eine Ver‐änderung  der 
Bewegungsprinzipien hervorruft, wird zu klären sein.  
Besonderes  Augenmerk  liegt  auf  dem  Zusam‐
menwirken  zwischen  intramembralen  Proportionen 
und  der  Kinematik  der  propulsiven  Elemente.  Die 
Frage dabei ist, ob die abgeleiteten Proportionen der 
Vorderextremität  mit  einer  veränderten  Kinematik 
korrelieren  und  deshalb  die  Beingeometrie  einen 
abgeleiteten  Merkmalskomplex  darstellt.  An  der 
Hinterextremität  gilt  umgekehrt  die  Frage,  ob  die 
plesiomorphen  Proportionen  auch  in  einer  plesio‐
morphen Beingeometrie resultieren oder ob die Kine‐























Dieses  Kapitel  ist  den  Bewegungsprinzipien  der  arboreal  quadrupeden  Fortbewegung 
gewidmet, welche als neue Bewegungsweise für das Grundmuster der Primaten angenom‐
men werden  kann. Die  arborikolen  Scandentia und Dermoptera bewegen  sich dagegen 
nicht  regelmäßig  in  dieser  Bewegungsweise  fort.  Arboreal  quadrupede  Fortbewegung 
unterscheidet  sich von der allgemeinen Quadrupedie durch einen anderen physikalisch‐
mechanischen  Kontext,  der  im  Verhältnis  zwischen  Substratdurchmesser  und  Rumpf‐





der  Primaten  an  diese  Bewegungsweise werden  dargestellt  und  die Notwendigkeit  der 
Rekonstruktion des Grundmusters wird begründet. 
Der zweite Teil behandelt die Kriterien für die Auswahl der Taxa, aus deren Vergleich 
Hypothesen  zum Grundmuster  abgeleitet werden. Die Biologie der Taxa  gibt Einblick  in 
das  Repertoire  der  lokomotorischen  und  idiomotorischen  Bewegungsweisen  der  Arten. 
Anschließend  gehe  ich  auf  die  von  mir  verwendeten  Methoden  und  Techniken  der 
Bewegungsanalyse ein. 
Im dritten  Teil des Kapitels  vergleiche  ich Gangarten und  Fußfallmuster, metrische 
Gangparameter  wie  Schrittlänge  und  Schrittfrequenz,  die  Kinematik  von  Rumpf  und 
Extremitäten sowie die Kraftwirkungen der Extremitäten auf das Substrat bis hin zu deren 
Einfluss auf die Energetik des Körperschwerpunktes. Besondere Berücksichtigung  finden 
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5.1  Der physikalisch-mechanische 
Kontext und seine Anforderungen 








strukturellen  und  funktionellen  Anpassungsnot‐
wendigkeiten des Bewegungssystems begründet. Bei 
der  quadrupeden  Fortbewegung  beeinflusst  die 
Körpergröße  die  Antizipierbarkeit  des  Auffußortes 
der  Extremitäten  und  darüber  die  Stabilität  der 
Körperführung  in Bewegungsrichtung  (FISCHER 1994). 
Weiterhin  wirkt  die  Körpergröße  als  Gewichtskraft 







Größere  Tiere  sind  aufgrund  des  Verhältnisses 
zwischen Volumen und Fläche im Nachteil gegenüber 
kleineren  Tieren  in  der  Gewinnung  von  metaboli‐
scher Energie, im Gasaustausch pro Zeit, in der Erzeu‐
gung  von  Muskelkraft  und  in  der  Stabilität  ihrer 
Skelettelemente.  Positive  Allometrie  der  Flächen 
gegenüber  der Masse  können  diesen  Nachteil  aus‐




aber  vor  allem  funktionelle  Anpassungen  an  die 
jeweiligen  Anforderungen  der  Körpergröße  statt 




STEUDEL & BEATTIE  1993,  PREUSCHOFT ET AL.  1998, GASC 
2001).  Anpassungen  an  zunehmende  Körpergröße 
zielen  auf  eine  Reduktion  des  Energieaufwandes 
durch  Mechanismen  der  Energiespeicherung  und  ‐
rückgewinnung  und  auf  eine  Reduktion  der 
auftretenden  Maximalkräfte  (HEGLUND  ET  AL.  1974, 
ALEXANDER 1977, ALEXANDER & BENNET‐CLARK 1977, CA‐
VAGNA ET AL. 1977, FEDAK ET AL. 1982). Größere Säuge‐
tiere  haben  niedrigere  Schrittfrequenzen,  größere 
Schrittlängen  und  Beingeometrien,  bei  denen  der 
Vektor  der  resultierenden  Bodenreaktionskraft  den 
Drehachsen  der  Gelenke  näher  ist  (GRAY  1944,  BIE‐
WENER 1983a, 1990, 2005, HEGLUND & TAYLOR 1988).  
Bemerkenswert  ist  der Umfang  der  Studien  zu 
den Anpassungen an zunehmende Körpergröße. Aber 
auch  kleine  Säugetiere  haben  nicht  nur  Vorteile 
gegenüber großen Tieren.  Ihr Potential an Kraft und 
Energie  ist  größer,  aber  die  geringe  Körpergröße 
wirkt  sich nachteilig auf die Stabilität der Bewegung 
aus  (FISCHER  1994,  1998).  Die  Bewegungsprinzipien 
kleiner  Säugetiere,  die  als  Anpassungen  an  die 
Anforderungen  der  geringen  Körpergröße  an  die 
quadrupede Fortbewegung interpretiert werden kön‐
nen,  gehören  zum  Grundmuster  der  Theria,  deren 
letzter  gemeinsamer  Vorfahre  wahrscheinlich  spitz‐







FISCHER  (1994), GASC  (2001), FISCHER ET AL.  (2002) und 
WITTE ET AL. (2002) haben in den Bewegungsprinzipien 
der Fortbewegung kleiner Theria (50 g ‐ 2000 g) zahl‐
reiche  Gemeinsamkeiten  gefunden,  die  unabhängig 
vom spezifischen Lebensraum, der Körpergestalt und 
der  systematischen  Stellung  der  jeweiligen  Arten 
sind. Diese Gemeinsamkeiten können deshalb für das 
Grundmuster  der  Theria  angenommen werden  und 
ebenso  für  die  Grundmuster  aller marsupialen  und 
plazentalen  Verwandtschaftsgruppen,  deren  letzter 
gemeinsame Vorfahre klein war.  
Für  ein  Tier  dieser  Größe  sind  praktisch  alle 
Lebensräume  und  damit  auch  alle  Substrate  der 
Lokomotion  diskontinuierlich  und  unübersichtlich. 
Der  jeweils  nächste  Auffußort  der  Extremitäten  ist 
nicht antizipierbar und deshalb ist das Bewegungssys‐
tem permanent externen  Störungen durch das  Sub‐
strat  ausgesetzt  (FISCHER  1994,  GASC  2001).  Kleine 
Säugetiere bewegen sich gewöhnlich schnell fort. Der 
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Ausgleich  von  Störungen  und  die  Stabilisierung  des 
Körpers  erfolgen  also  auf  dynamische Weise.  Stati‐
sche  Stabilität  hat  für  die  Lokomotion  nur  eine 
untergeordnete Bedeutung.  
Die  gemeinsamen  Bewegungsprinzipien  der 
Lokomotion  kleiner  Theria  sind  als  funktionelle  An‐
passungen  an  schnelle  Fortbewegung  auf  diskonti‐
nuierlichem  Substrat  erklärbar.  Eine  große  Rolle 
spielen  dabei  die  Mechanismen  der  dynamischen 
Selbst‐Stabilität, die im Moment des Auftretens einer 
Störung  das  Gleichgewicht  und  die  Kontinuität  der 
Bewegung  erhalten  oder  unmittelbar  wieder 
herstellen  (FISCHER & WITTE  1998,  FISCHER & BLICKHAN 
2006,  BIEWENER & DALEY  2007).  Diese  Mechanismen 
sind in der Mechanik des Einzelbeines implementiert. 
Beine  funktionieren  wie  nachgiebige  Federn.  Beine 
und Rumpf gemeinsam sind als Feder‐Masse‐System 
verstehbar  (MCMAHON  ET  AL.  1987,  BLICKHAN  1989, 
MCMAHON & CHENG 1990, FARLEY ET AL. 1993, GEYER ET 











Die  Federeigenschaften  der  Beine  sind  durch  ihre 
Segmentierung  in  einzelne,  gegeneinander  gewin‐
kelte  Beinelemente  gegeben.  Durch  die  Arbeit 
extrinsischer Muskulatur werden die Beine  in  ihrem 
proximalen Drehpunkt vor‐ und zurückbewegt. Intrin‐
sische  Muskulatur  bewegt  die  Elemente  gegenein‐
ander  und  ist  auch  der Ort  der  Energiespeicherung 
und  ‐rückgewinnung  (ALEXANDER  &  BENNET‐CLARK 
1977). Federbeine haben eine funktionelle Länge, die 
der  Distanz  zwischen  proximalem  Drehpunkt  und 
Kontaktpunkt mit dem Substrat entspricht und relativ 
unabhängig  gegenüber  der  anatomischen  Beinlänge 
justiert  werden  kann.  So  können  auch  anatomisch 
unterschiedlich  lange Vorder‐ und Hintergliedmaßen 
die  gleiche Drehpunkthöhe  haben  und  so  als  gleich 
lange Stützen den Rumpf tragen. 
Nicht  nur  die  Extremitäten  kleiner  Säugetiere 
funktionieren in dieser Weise, aber vor allem bei klei‐
nen  Theria  arbeiten die  Beine  als  Stoßdämpfer  und 
verleihen der Bewegung Nachgiebigkeit. Nachgiebig‐
keit  bedeutet  die  Minimierung  vertikaler  Rumpf‐
bewegungen (Abb. 5.1.1).  
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Distale Gelenke gleichen Höhenunterschiede im Sub‐
strat aus, so dass diese nicht an die proximalen Dreh‐
punkte  und  damit  an  den  Körperschwerpunkt 
weitergereicht werden (FISCHER 1994, FISCHER & WITTE 
1998,  FISCHER  ET  AL.  2002).  Dadurch  kann  sich  die 
Rumpfachse  auch bei erheblichen Höhenunterschie‐
den  im  Substrat  auf  einer  gleichmäßigen,  nahezu 
horizontalen Bahn bewegen. Die notwendige Reduk‐
tion vertikaler Rumpfbewegungen überwiegt bei klei‐
nen  Tieren  den  energetischen  Vorteil,  der  aus 
vertikalen Oszillationen des Körperschwerpunktes ge‐
wonnen werden könnte (CAVAGNA ET AL. 1977). 
Dynamische  Stabilität  durch  Nachgiebigkeit  ist 
deshalb  die  generelle  Anforderung,  welche  die 
quadrupede  Fortbewegung  an die Bewegungsprinzi‐
pien  kleiner  Tiere  stellt.  Diese  Prinzipien  der 
quadrupeden  Fortbewegung,  die  auch  bei  den 
Scandentia unabhängig von  ihrem spezifischen Habi‐
tat anzutreffen  sind  (SCHILLING & FISCHER 1999), kenn‐
zeichneten  sicher  sowohl  den  letzten  gemeinsamen 






JENKINS  (1974a)  hat  am  Beispiel  der  Scandentia  ge‐
zeigt, dass für Säugetiere dieser Größenordnung auch 









nächst  genauso  den  Anforderungen  eines  diskonti‐
nuierlichen  Substrates  wie  jedes  andere  Substrat, 
wenn  das  sich  dort  bewegende  Säugetier  klein  ist. 
Die  beschriebenen  Bewegungsprinzipien  kleiner 
Theria  könnten  folglich  als  plesiomorphe Merkmale 
zum Grundmuster der Primaten gehören.  
Bei der arboreal quadrupeden Fortbewegung ist 





tere  Gesichtsfeld  größerer  Tiere  sowie  der  stereo‐
skopische  Gesichtssinn  der  Primaten  garantieren 
jedoch nicht, dass die  physische Beschaffenheit des 
Substrates am  jeweils nächsten Auffußort rechtzeitig 
antizipiert werden  kann  und  das  Bewegungssystem 
rasch  genug  darauf  reagiert.  Eine  nachgiebige 
Bewegungsweise reduziert unter diesen Bedingungen 
nicht nur die Rumpfbewegungen in der Sagittalebene 
des  Tieres  sondern  auch die Maximalkräfte, die  auf 
das Substrat übertragen werden (SCHMITT 1999). 
Stabilität  durch  Nachgiebigkeit  ist  somit  die 
erste  spezifische  Anforderung,  welche  die  arboreal 
quadrupede  Fortbewegung  an die Bewegungsprinzi‐
pien  der  Primaten  stellt.  Kleine  Primaten  können 
hierfür die Bewegungsprinzipien aus dem Grundmus‐
ter  übernehmen.  Bis  zu welcher  Körpergröße  diese 
allerdings ausreichend sind,  ist nicht bekannt. Mögli‐
cherweise  müssen  größere  Primaten  zusätzliche 
Mechanismen zur Gewährleistung der Nachgiebigkeit 
implementieren.  In  anderen  Säugetiergruppen  sind 
die  plesiomorphen  Prinzipien  in  einem  Größenbe‐
reich unter 2  ‐  3  kg  Körpermasse  zu  finden  (JENKINS 
1971, JENKINS & CAMAZINE 1977, BIEWENER 1983b, GASC 
1993,  STEUDEL &  BEATTIE  1993,  ROCHA  BARBOSA  ET  AL. 
1996, FISCHER ET AL. 2002).  
Eine  neue  Qualität  biomechanischer  Anforder‐
ungen  an die Bewegungsweise  ist  jedoch durch das 
Verhältnis  zwischen  Körpergröße  und  Substrat 
gegeben. Die Bewegung auf einem  Substrat, dessen 
Durchmesser  kleiner  ist  als  der  Rumpfdurchmesser 
des  Tieres,  erfordert  Balance.  Balance  ist  der 
Ausgleich von Drehmomenten, die durch die Wirkung 
der  Schwerkraft  um  die  Längsachse  des  Rumpfes 
entstehen  (Abb.  5.1.2).  Diese  Drehmomente  sind 
umso größer,  je weiter der Körperschwerpunkt vom 
Substrat entfernt ist. Durch die flexible Anpassbarkeit 
der  funktionellen  Beinlänge  können  arboreal 
quadrupede  Säugetiere  ihren  Körperschwerpunkt 
dem  Substrat  annähernd  und  dadurch  die  Dreh‐
momente reduzieren.  
Eine weitere Strategie der Balance ist die Erzeu‐
gung  eines  gleichgroßen  Momentes  in  entgegen‐
gesetzter  Drehrichtung  (CARTMILL  1985).  Für  die 
Erzeugung eines solchen Momentes muss ein Kräfte‐
paar auf das Substrat übertragen werden. Überträgt 
eine  Extremität  ihre  Kraft  punktförmig,  kann  das 
Kräftepaar  nur  von  einem  contralateralen  Beinpaar 
generiert  werden.  Arborikole  Säugetiere,  die 
Greifextremitäten  besitzen,  können  ein  solches 
Kräftepaar  stattdessen  mit  nur  einer  einzigen 
Extremität  hervorbringen, wenn  der Greifradius  um 
das  Substrat  entsprechend  groß  ist  (CARTMILL  1985, 
PREUSCHOFT  ET  AL.  1995, WITTE  ET  AL.  2002).  Dadurch 
wird  eine  stärkere  Arbeitsteilung  zwischen  dem  für 
die  Balance  zuständigen  Kontaktelement  und  den 
propulsiven Elementen der Gliedmaßen möglich, de‐
ren  Bewegungen  dann mehr  in  die  Gewährleistung 
der  Nachgiebigkeit  eingebunden  werden  können. 
Große Greifkräfte zur Erzeugung von Drehmomenten 
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sind dann unabhängig von der für die Nachgiebigkeit 
notwendigen  Reduktion  der maximalen  Bodenreak‐
tionskräfte möglich. 
Balance ist deshalb eine neue Anforderung, wel‐
che  die  arboreal  quadrupede  Fortbewegung  an  die 
Bewegungsprinzipien  der  Primaten  stellt.  Sie  ist  vor 
allem dann erforderlich, wenn  sich ein Tier  langsam 
bewegt oder  sogar  auf  schmalem  Substrat  verweilt. 
Beides  kennzeichnet  die  Verhaltensweisen  vieler 
Primaten  bei  der  Nahrungssuche  (CARTMILL  1972, 




Abb.  5.1.2:  Das  Verhältnis  zwischen  Rumpfdurchmesser  und 
Substratdurchmesser  stellt  spezifische  Anforderungen  an  die 










peden  Fortbewegungsweise  an  ihre  Bewegungs‐
prinzipien  sind  also  Nachgiebigkeit  und  Balance. 
Zahlreiche  Studien  der  Bewegungsprinzipien  der 
Primaten  haben  inzwischen  eine  Reihe  von  Merk‐






Primaten  nutzen  eine  besondere  Sequenz  der 
Fußfolge,  die  bei  den meisten  anderen  Säugetieren 
nicht  vorkommt.  Dabei  wird  die  Hinterextremität 
zeitlich  vor der  gegenseitigen Vorderextremität  auf‐
gesetzt (PROST 1965, HILDEBRAND 1967, TOMITA 1967).  
Zur  Minimierung  der  Substratreaktionskräfte 
nutzen Primaten  auch bei  größerer Geschwindigkeit 
Gangarten, welche die Dauer des  Substratkontaktes 





Aufgrund  ihrer  längeren Gliedmaßen  können Prima‐
ten  größere  Schritte  machen  (ALEXANDER  &  MALOIY 
1984,  REYNOLDS  1987,  DEMES  ET  AL.  1990).  Die 
gleichzeitige Senkung der Schrittfrequenz erhöht die 
Dauer  des  Substratkontaktes  und  reduziert  die 





Der  Bewegungsumfang  der  Gliedmaßen  und  die 
Mobilität  der  Gelenke  sind  größer  als  bei  anderen 
Säugetieren  (REYNOLDS  1987,  LARSON  1998,  LARSON ET 
AL. 2000, 2001). Die größere Schrittlänge wird durch 
ausgreifendere  Bewegungen  nach  anterior  und 
posterior erreicht.  
Durch  die  größere  Protraktion  der  Vorder‐
extremität  gerät  der  Auffußort  der  Hand  in  den 
Bereich des Gesichtsfeldes und unterliegt somit einer 
visuellen  Kontrolle.  Der  Auffußort  der  Hinterex‐
tremität  nähert  sich  durch  den  größeren  Protrak‐
tionswinkel  der  Lage  des  Körperschwerpunktes  an 
(REYNOLDS 1987, RAICHLEN ET AL. 2009).  
Die Gliedmaßen werden zudem stärker gebeugt, 









Die  niedrige  Schrittfrequenz  und  die  längeren 
Kontaktzeiten  reduzieren  die  maximalen  Vertikal‐
kräfte,  die  von  den  Extremitäten  auf  das  Substrat 
übertragen  werden  und  beugen  dadurch  einer 
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Überlastung  der  Tragfähigkeit  des  Substrates  vor 
(SCHMITT  1999,  SCHMITT  2006).  Hinzu  kommt,  dass 
Primaten  einen  größeren  Anteil  ihrer Gewichtskraft 










Aus  biomechanischer  Perspektive  ergibt  die  Zusam‐










diesbezüglich  untersuchter  Arten  darstellt  und 




male  kontrastiert  die Unterschiede  zwischen  Prima‐
ten  und  den  zu  einem  artifiziellen  Taxon  zusam‐
mengefassten  „Nicht‐Primaten“.  Die  gedachten 
Transformationsrichtungen  basieren  keinesfalls  auf 
einer  phylogenetischen  Hypothese  und  deshalb 




ter,  Verteilung  der  Gewichtskraft  zwischen  Vorder‐ 
und Hintergliedmaßen),  ist der Grundmusterzustand 
für  diese  mehrheitlich  als  Relativitäten  erscheinen‐
den Eigenschaften der Fortbewegung ungeklärt. Ge‐
rade  in  diesen  Fällen,  der  relativen  Größe  von 
Schrittlängen,  Frequenzen,  Bewegungsumfängen 
oder Kräften, kann eine  typologisch orientierte Aus‐
wahl  von Arten  zu  erheblichen  Fehlinterpretationen 
von  Transformationsereignissen  führen,  weil  diese 
Merkmale von der Körpergröße der Tiere beeinflusst 
sind. Vergleicht man hier größere Vertreter aus zwei 




Extremitätenproportionen  dargelegt  habe.  Die  Aus‐
wahl  der  Arten  für  den  Vergleich  von  Bewegungs‐
prinzipien  zur  Rekonstruktion  ihres  Grundmuster‐
zustandes  erfordert  nicht  nur  eine  phylogenetische 
Begründung  sondern  muss  sich  auch  an  Zusatz‐
annahmen  hinsichtlich  der  ursprünglichen  Körper‐
größe orientieren.   
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5.2  Taxa, Tiere, Methoden und 








Die  gemeinsamen  Bewegungsprinzipien  kleiner 
Säugetiere,  die  als  abgeleitete  Grundmustermerk‐
male der Theria angenommen werden können,  sind 
als  plesiomorphe  Merkmale  in  den  Grundmustern 
der der Marsupialia, Plazentalia und der Euarchonto‐
glires  erhalten  (JENKINS  1971,  JENKINS & WEIJS  1979, 
FISCHER &  LEHMANN  1998,  ROCHA BARBOSA  ET  AL. 1996, 





tia  und  Dermoptera  für  die  Rekonstruktion  des 
Grundmusters  der  Primaten  geeignet  sind,  sondern 
auch  kleine  Säugetiere  anderer  Taxa  berücksichtigt 
werden  können.  Die  Körpergröße  ist  dabei  das 




pien  ist  häufig  auf  eine  Größenspektrum  unterhalb 
von 2  ‐ 3  kg Körpermasse beschränkt  (JENKINS 1971, 
JENKINS &  CAMAZINE  1977,  BIEWENER  1983a,  2005,  FI‐
SCHER ET AL. 2002).  
Für  die  Mehrzahl  der  Arten  innerhalb  dieses 
Größenspektrums hat die Unterscheidung von arbori‐
kolem  und  terrestrischen  Lebensraum  keine  funk‐
tionelle  Relevanz  für  die  Fortbewegung,  da  die 
Substrate der Lokomotion sowohl am Boden als auch 
im  Geäst  grundsätzlich  die  gleichen  Anforderungen 
an  die  Bewegung  stellen  (JENKINS  1974a).    Erst  die 
Ausprägung  von  Greiffüßen,  z.B.  bei  verschiedenen 
Gruppen der Marsupialia  ist ein  Indiz  für die bevor‐
zugte Nutzung schmaler Äste und Zweige und somit 
für korrelierte Veränderungen der Bewegungsprinzi‐
pien  gegenüber  dem  Grundmuster  der  Theria  (RAS‐
MUSSEN  1990,  SCHMITT &  LEMELIN  2002,  LEMELIN  ET  AL. 
2003, SCHMIDT 2008).  
Der  Vergleich  dieser  Arten  mit  Primaten  er‐
schließt  Konvergenzen  und  unterstützt  adaptive 
Erklärungen, trägt aber nicht zur Grundmusterrekon‐
struktion der Bewegungsprinzipien der Primaten bei. 







ten  sind  die  Phylogenie,  die  Körpergröße  und  die 
dominierende lokomotorische Bewegungsweise.  
Für  die  Rekonstruktion  des  Grundmusters  soll‐
ten  Vertreter  der  strepsirhinen  Lemuriformes  und 
Loriformes  und  der  Platyrrhini  untersucht  werden. 
Studien zu den Bewegungsprinzipien der Altweltaffen 
sind umfänglich in der Literatur und für den Vergleich 
verfügbar.  Die  arboreal  quadrupede  Fortbewegung 
sollte  die  bevorzugte  lokomotorische  Bewegungs‐
weise der ausgewählten Taxa sein.  
Das  Größenspektrum  der  Arten  sollte  dem  für 
das  Grundmuster  hypothetisierten  Spektrum  ent‐
sprechen  und  darüber  hinaus  auch  demjenigen 
Größenbereich,  in  welchem  in  anderen  Säugetier‐
gruppen die plesiomorphen Bewegungsprinzipien der 
quadrupeden  Fortbewegung  beibehalten  werden. 
Für die Rekonstruktion evolutiver Prozesse innerhalb 
der Primaten  ist es eine wichtige Frage, bei welcher 
Größe  Veränderungen  der  Bewegungsprinzipien 
gegenüber dem Grundmuster  in Erscheinung  treten. 
Die  Klärung  dieser  Frage  bestimmt  letztlich,  ob  die 
Ähnlichkeiten  zwischen  größeren  Vertretern  der 
Strepsirhini  und Haplorhini  als Homologien  oder  als 
Homoplasien zu verstehen sind. 
Unter  allen  rezenten  Primaten  findet man  For‐
men,  die  in  ihrer  Körpergröße  der  unteren  Grenze 
des hypothetisierten Spektrums im Grundmuster ent‐
sprechen  (50  ‐ 150 g), nur  innerhalb  von drei  Fami‐
lien,  den  Cheirogaleidae,  den Galagonidae  und  den 
Tarsiidae.  Darunter  haben  nur  die  Cheirogaleidae 
auch  die  arboreal  quadrupede  Fortbewegung  als 
dominierende  Bewegungsweise  beibehalten,  wäh‐
rend  die  Tarsiidae  und  die  kleineren  Galagonidae 
Spezialisierungen an das Springen entwickelt haben.  
Ich habe mich deshalb in der Auswahl der Prima‐
ten  für  ein  Größenspektrum  entschieden,  dass mit 
Microcebus  murinus  eine  der  kleinsten  Arten  ein‐
schließt.  Der  Braune Maki,  Eulemur  fulvus,  ist wie‐
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derum die größte Art und entspricht etwa dem obe‐
ren Grenzwert des Größenspektrums, bei dem Säuge‐
tiere  noch  größenunabhängig  gleiche  Bewegungs‐
prinzipen  aufweisen.  Mit  einer  Masse  von  2,5  kg 
übertrifft  Eulemur  das  vermutete  Größenspektrum 
im Grundmuster  der  Primaten  (siehe  S.  30). Neben 
den  lemuriformen Strepsirhini habe  ich eine Art der 
Loridae, Nycticebus  pygmaeus,  gewählt,  die  sich  im 
unteren  Größenbereich  befindet  und  deren 
bevorzugte Bewegungsweise ebenfalls die arboreale 
Quadrupedie ist.  
Die  Haplorhini  sind mit  zwei  Arten  der  Platyr‐
rhini vertreten, dem Totenkopfaffen Saimiri sciureus 
und  dem  Lisztaffen,  Saguinus  oedipus.  Der  letzte 
gemeinsame  Vorfahre  der  Anthropoidea  war 
vermutlich  größer  als  derjenige  der  Strepsirhini. 
Frühe Stammlinienvertreter, wie †Darwinius masillae 
hatten eine geschätzte Körpermasse von etwa 800 g 





samsten  Hypothese  ergibt  dagegen  einen  höheren 
Wert  für  die  Größe  des  letzten  gemeinsamen  Vor‐
fahren  der  Anthropoidea  (>  4800  g).  Die  arboreal 
quadrupede Fortbewegung  ist bei Neu‐ und Altwelt‐




Nahrungssuche  in  den  peripheren  Bereichen  der 
Bäume  gemeinsam.  Diesbezüglich  gleichen  sie  dem 
letzten  gemeinsamen Vorfahren der Primaten. Den‐
noch  bestehen  auch  Unterschiede  im  Bewegungs‐
repertoire,  die  sich  aus  verschiedenen  Lebens‐
bereichen  ergeben.  Diese  Unterschiede  bilden  sich 
bisweilen  in  der  Morphologie  der  Autopodien  ab, 
deren  Greiffähigkeiten  im  Hinblick  auf  Kraft  und 
Präzision verschieden sein können (Abb. 5.2.1).  
Im  Folgenden  werde  ich  eine  kurze  Übersicht 
über die Biologie der ausgewählten Arten geben und 
dabei  diejenigen  Aspekte  ihrer  Lebensweise  beson‐
ders  berücksichtigen,  die  in  enger  Beziehung  zur 
Funktionsweise  des  Bewegungssystems  stehen.  Die 
Kenntnis  dieser  Beziehungsgefüge  zwischen  Bewe‐
gungsweisen und Verhaltensweisen  ist  eine Voraus‐
setzung für die Diskussion über die Angepasstheit be‐
stimmter  Bewegungsweisen  und  mögliche  Limi‐
tierungen der Anpassbarkeit aufgrund  konkurrieren‐
der  Selektionskräfte,  die  aus  verschiedenen  biologi‐




Idiomotorisches  Verhalten  steht  in  Beziehung  zur 
Beschaffenheit  und  Verfügbarkeit  von  Nahrungs‐
objekten,  zum  jeweiligen Sozialsystem und  zur Fort‐
pflanzungsbiologie.  
An  dieser  Stelle  sei  zu  erwähnen,  dass  die 
hypothesenbestimmten  Auswahlkriterien  der  zu 
untersuchenden  Tiere  zur Wahl  eines Vertreters  ei‐
ner  Familie  oder  Gattung  führen.  Die  jeweilig 
verwendete Art hängt gerade bei der Untersuchung 
von Primaten sehr von der Verfügbarkeit von Tieren 
für  experi‐mentelle  Studien  ab.  In  aller  Regel  sind 
„typische“  Primaten  (Macaca,  Papio)  leichter 
beschaffbar als Formen, die relevanter für die Rekon‐
struktion  bestimmter  Evolutionsprozessen  sind.  Die 
von  mir  untersuchten  Arten  stellen  deshalb  die 
verfügbaren  Vertreter  der  für  die  Fragestellung 
relevanten Gattung  dar.  Ich werde  deshalb  im  Ver‐















Familie:       Cheirogaleidae 
Kopf‐Rumpf‐Länge:    80 ‐ 120 mm 
Schwanzlänge:    130 ‐ 160 mm 
Gewicht:      45 ‐ 85 g 
 
Die  Gattung  Microcebus  gehört  zur  Familie  der 
Cheirogaleidae,  die  auch  die  Gattungen  Allocebus, 
Cheirogaleus, Mirza  und  Phaner  umfasst. Die  Arten 
der Familie sind relativ kleine, nachtaktive Primaten, 







Microcebus  murinus  hat  ein  weites  Verbreitungs‐
gebiet auf Madagaskar. Man findet die Tiere entlang 
der Westküste sowohl in den feuchten Regenwäldern 
im  Süden  als  auch  in  den  trockeneren Wäldern  im 
Norden  (MARTIN  1972,  TATTERSALL  1982).  Die  Tiere 
halten  sich  in Gebüschen am Waldrand oder  in den 
unteren Etagen des Waldes auf (MARTIN 1972). Dieser 
Vegetation  entsprechend  sind  die  Substrate  der 









aber  auch  energetisch  aufwendig  sind,  weil  ihre 
Trajektorien  wegen  der  dichten  Vegetation  relativ 
flach sein müssen.  
Die Fußwurzel von Microcebus murinus (Navicu‐




strecktem  Rumpf  in  der  Flugphase  und  landen  auf 
den  Vorderbeinen,  die  die  Landungsenergie  auffan‐
gen müssen.  
Springen  ist die dominierende Bewegungsweise 
bei  der  Flucht  vor  Prädatoren. Microcebus murinus 
unterliegt  einer  enormen  Prädationsrate.  Etwa  25 
Prozent einer Population werden pro  Jahr allein von 
Eulen  (Tyto  alba,  Asio  madagascarensis)  erbeutet. 





ihren  hohen  Energiebedarf  durch  kohlehydratreiche 






den  akustisch  und  visuell  lokalisiert  und  mit  einer 
Hand oder mit beiden Händen gefangen. Die Bewe‐
gung  beim  Fangen  von  Fluginsekten  hat  MARTIN 
(1972)  detailliert  beschrieben:  Aus  einer  kauernden 
Position  heraus  strecken  sich  Mausmakis  dabei, 
ergreifen  die  Beute  und  kehren  dann  in  die 









geringem  Nahrungsangebot  verfallen Mausmakis  in 
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Mausmakis haben  ihre  täglichen Hauptaktivitätspha‐
sen  nach  Einbruch  der  Dunkelheit  und  vor 
Sonnenaufgang.  Während  der  Aktivitätsphasen  ge‐
hen sie allein auf Nahrungssuche.  Ihre Reviergrößen 
variieren  innerhalb  des  Verbreitungsgebietes  wie 
auch saisonal. Im Mittel liegen sie bei 2 ‐ 4 ha (RADE‐
SPIEL  2000,  SCHMID  &  SPEAKMAN  2000).  Die  Reviere 
männlicher  und  weiblicher  Individuen  überlappen. 
Die Markierung der Reviergrenzen erfolgt über Duft‐
stoffe, wobei Hände und  Füße mit Urin eingerieben 
werden,  der  sich  dann  auf  Äste  und  Zweige  über‐
trägt. Apokrine Duftdrüsen  kommen  im Bereich der 
Wangen  und  der  Genitalien  vor.  Deren  Duftstoffe 
spielen  vor  allem  bei  der  Partnersuche  eine  Rolle 
(GLASTON 1983).  
Die Ruhephasen des Tages verbringen die Tiere 
versteckt  in  Nestern  oder  Baumhöhlen. Mausmakis 
bauen wie  auch Galagos  und  Fingertiere  globulärer 
Nester aus Blättern und Zweigen  (PETTER 1962, MAR‐
TIN 1972). Weibliche Tiere  ruhen häufig  in kleineren 
Gruppen,  die  Männchen  sind  außerhalb  der 
Paarungszeit meist solitär. 
 Während  der  Fortpflanzungszeit  werden  die 
Jungtiere  im Nest  abgelegt.  Die  Paarungszeiten  der 
Mausmakis  einer  Population  sind  synchronisiert. 
Nach  einer  Tragzeit  von  59  ‐  62  Tagen werden  die 
Jungen  zu  Beginn  der  Regenzeit  geboren  und  etwa 
einen Monat gesäugt (PETTER‐ROUSSEAUX 1962). Mehr‐
lingsgeburten  sind  die  Regel.  Anders  als  bei  vielen 
anderen Primaten klammern sich die  Jungtiere nicht 






Familie:       Lemuridae 
Kopf‐Rumpf‐Länge:    430 ‐ 500 mm 
Schwanzlänge:    415 ‐ 510 mm 
Gewicht:      2100 ‐ 2500 g 
 
Die  Lemuridae  umfassen  fünf  Gattungen  (Eulemur, 
Hapalemur, Lemur, Prolemur, Varecia) mit insgesamt 
19  Arten. Mit  Ausnahme  von  Eulemur  fulvus  (Abb. 
5.2.3)  sind  alle  Eulemur  ‐  Arten  durch  einen  aus‐
geprägten  Geschlechtsdichromatismus  gekennzeich‐
net. Die Vertreter der Gattung sind mittelgroß  (1,2  ‐ 





im  Norden  und  Nordwesten  der  Insel mit  zwei  bis 
drei größeren Populationen (TATTERSALL 1982). Dichte 
Primärregenwälder und feuchte Bergwälder sind der 
bevorzugte  Lebensraum  der  Braunen  Makis.  Hier 
halten  sie  sich beinahe ausschließlich  in den oberen 
Regionen  des  Waldes  auf  (WARD &  SUSSMAN  1979). 
Besonders  in  Primärwäldern  bildet  das  Kronendach 
ein  kontinuierliches  Substrat  für  die  täglichen 
Streifzüge,  so dass  „Umwege“ über den Waldboden 








des  Habitats  ist  die  Prädominanz  quadrupeder 
Fortbewegung.  Horizontale  und  diagonale  Äste mit 
Durchmessern  zwischen  3  und  10  cm  werden 
bevorzugt,  vertikale  Substrate  eher  gemieden 
(WALKER  1979,  TATTERSALL  1982,  DAGOSTO  1994). 
Springen  ist  wie  auch  bei  Microcebus  die 
dominierende  Bewegungsweise  bei  der  Flucht.  Die 
Sprungweiten von Lemuren sind beachtlich (bis 4 m). 
Kurze  Sprünge  dienen  der  schnellen  Überwindung 
von  Lücken  im  Substrat,  vor  allem  beim 
Nahrungserwerb  in  den  terminalen  Ästen  und 
Zweigen.  
Solange  ausreichend  Nahrung  verfügbar  ist, 
beschränken  sich  die  täglichen  Streifzüge  auf  den 
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Umkreis von einigen Bäumen (125 ‐ 150 m) (SUSSMAN 
1974).  DAGOSTO  (1995)  berichtet  für  Eulemur  rufus 
saisonale  Unterschiede  in  den  Häufigkeiten  der 
einzelnen  Bewegungsweisen.  Die  Unterschiede 
bestehen  vor  allem  bei  den  unmittelbar  mit 
Nahrungssuche  assoziierten  Fortbewegungsweisen 
und  nicht  bei  den  Streifzügen  durch  das  Revier. 
Springen  ist während  der  Trockenzeit  die  häufigere 
lokomotorische  Bewegungsweise.  Dann  verbringen 
Lemuren mehr Zeit mit Nahrungserwerb und deshalb 
sind  die  damit  verbundenen  Lokomotionsweisen 
häufiger.  
Der  wichtigste  Raubfeind  der  madagassischen 
Halbaffen  ist  die  Fossa  (Cryptoprocta  ferox).  Diese 
große Schleichkatze (5,5 ‐ 8,6 kg) jagt fast ausschließ‐
lich  Lemuren,  die  sie  bis  in  die  hohen  Baumkronen 
verfolgen  kann  (RASOLOARISON  ET  AL.  1995,  GOODMAN 






Eulemur  fulvus  ernährt  sich wie  alle Arten  der Gat‐
tung überwiegend frugivor (SUSSMAN 1974, TATTERSALL 
1982, GANZHORN 1986, OVERDORFF 1993). Auch Blüten 




Händen  gehalten,  aber  nicht manuell  geschält  oder 
zerkleinert  (BISHOP  1964).  Kleinere  Nahrungsobjekte 
werden  direkt  mit  dem  Maul  aufgenommen.  Nach 
BISHOP  sind  Lemuren weniger  geschickt und  akkurat 






themerale  Aktivitätsmuster  (TATTERSALL  1987).  Eule‐
mur  ist  weder  ausgesprochen  tag‐  noch  nachtaktiv 
sondern zeigt vielmehr sporadische Aktivitätsphasen 
über den ganzen 24‐Stunden‐Zyklus. Das Ausmaß der 
Nachtaktivität  variiert  saisonal  in  Abhängigkeit  vom 




Die  Ruhephasen  verbringen  Braune  Lemuren 
meist aufrecht  sitzend  in Astgabeln oder auf größe‐
ren  Stämmen.  Individuelle  und  soziale  Fellpflege 
erfolgen vor allem durch Zunge und Zahnkamm  (RO‐
BERTS 1941, BUETTNER‐JANUSCH & ANDREW 1962, BISHOP 
1964).  Die  Hände  haben  dabei  lediglich  Halte‐  und 
Stützfunktion. Mit der Putzkralle der Hinterhand krat‐





AL.  1994).  Die  Reviermarkierung  erfolgt  über  Duft‐
stoffe,  die  von  einem  circumanalen  Drüsenfeld 
abgegeben werden, das in beiden Geschlechtern vor‐
handen  ist  (TATTERSALL  1982).  Neben  der  olfaktori‐




den  Populationen.  Häufig  besteht  eine  Gruppe  aus 
mehreren  Männchen  und  Weibchen  sowie  deren 
Nachwuchs. Eine hierarchische Sozialstruktur kommt 
bei anderen Arten der Gattung gelegentlich vor  (z.B. 
Eulemur  macaco),  wurde  bei  Eulemur  fulvus  aber 
nicht beobachtet (HARRINGTON 1975). In einem Gebiet 
sind  Paarungen  und  die  Geburten  der  Jungtiere 







Familie:       Loridae 
Kopf‐Rumpf‐Länge:    210 ‐ 290 mm 
Schwanzlänge:    vestigial 
Gewicht:      370 ‐ 460 g 
 
Nycticebus  ist  eine  von  vier  Gattungen  der  Familie 
Loridae,  die  insgesamt  nur  acht  Arten  umfasst.  Die 
anhand  zweier  Skelette  beschriebene  Gattung  und 
Art Pseudopotto martini (SCHWARTZ 1996)  ist umstrit‐
ten  (SARMIENTO  1998).  Die  Loridae  haben  ein 
ungewöhnliches Verbreitungsmuster. Je zwei Gattun‐
gen  kommen  in  Südostasien  und  in  Zentral‐  und 
Ostafrika  vor, wobei  stets  eine  Gattung  einen  eher 
schlanken Habitus (Loris, Arctocebus) und die andere 
Gattung  einen  eher  robusten  Habitus  (Nycticebus, 
Perodicticus) aufweist.  
Das  Wissen  über  die  Biologie  der  Loridae 
stammt  im Wesentlichen  aus  Studien  über Nyctice‐
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Lebensraum und Habitat 
Nycticebus  pygmaeus  (Abb.  5.2.4)  kommt  in  Laos, 
Kambodscha,  Vietnam  und  Südchina  vor.  Sein 







Für  die  Lokomotion  der  Loridae  hatten  NAPIER  & 
NAPIER  (1967)  eine  eigene  Kategorie  vorgeschlagen: 
„slow  climbing“.  Langsam und  schleichend bewegen 
sich Loris aber nicht generell sondern vor allem beim 
Anpirschen  an  kryptische  Beutetiere.  Bei  den 
Streifzügen durch das Revier können Zwergloris recht 
zügig unterwegs sein (DUCKWORTH 1994).  
Loridae  sind  die  einzigen  kleineren  arborikolen 
Primaten, die nicht springen und auch keine synchro‐
nen Gangarten  nutzen  (WALKER  1969,  JUNGERS  1979, 
DYKYJ 1980, GEBO 1987, 1989, DEMES & JUNGERS 1989, 
SELLERS  1996).  Dies  bedeutet,  dass  strukturelle  und 




Bei allen  Loridae  ist der Schwanz  reduziert und 
die  Vorzugsrichtung  der  Wirbelsäulenbewegungen 
hat  sich  von  dorsoventral  nach  seitwärts  verlagert, 
verbunden mit  einer  Vermehrung  der Wirbelzahlen 
im  präsakralen  Bereich  (STRAUSS  &  WISLOCKI  1932, 
SCHULTZ 1954, ANKEL 1967, SHAPIRO ET AL. 2001).  
Aufgrund des fehlenden Sprungvermögens müs‐
sen  Diskontinuitäten  im  Habitat  auf  andere  Weise 
überwunden werden. Hierbei nutzen Loris die große 
Mobilität  ihrer  Wirbelsäule  und  ihrer  proximalen 
Gliedmaßengelenke  (DYKYJ  1980).  Der  Vorderkörper 
kann um fast 180° gegenüber dem Hinterkörper ver‐
dreht  werden  und  auch  der  Abduktionsgrad  der 




Bewegungsweise  („cantilever“)  überbrückt,  bei  der 
Rumpf  und  Arme  weit  über  die  Substratlücke  ge‐
streckt  werden  bis  die  Hände  neuen  Halt  finden 
(GEBO 1987, PREUSCHOFT ET AL. 1995).  
Zwergloris  bevorzugen  dünne  Äste  und  Zweige 
(Durchmesser  1  ‐  1,5  cm)  als  Substrat  für  die 
Fortbewegung, da diese von den kräftigen Greifhän‐
den  und  ‐füßen  gut  umgriffen werden  können.  Die 
Kontraktionseigenschaften der Skelettmuskulatur der 
Loridae  sind  auf  ausdauernde  Krafterzeugung 
spezialisiert (Ariano et al 1973, Marechal et al. 1976, 
Sickles  &  Pinkstaff  1981,  Kimura  et  al.  1987).  Die 
Muskulatur  besteht  zu  einem  hohen  Anteil  aus 
oxidativen  Muskelfasern  vom  Typ  I.  Schnell 
kontrahierende,  rein  glykolytischer  Fasern  vom  Typ 
IIb fehlen dagegen. Zur Versorgung der oxidativen Fa‐
sern vor allem  in der Greifmuskulatur sind an Unter‐
arm  und  Unterschenkel  arterielle  Wundernetze 




Nycticebus  pygmaeus  ernährt  sich  omnivor,  wobei 
tierische  Kost  etwa  40%  seiner  Nahrung  ausmacht 
(RATAJSZCZAK  1998,  STREICHER  ET  AL.  2008).  Bevorzugt 
werden  Insekten,  die  keine  schnellen  Flucht‐
mechanismen  haben,  z.B.  Schmetterlingslarven, 
Ameisen  und  Termiten  (RASMUSSEN & NEKARIS  1998). 
Oft  enthalten  diese  Beutetiere  aber  Giftstoffe  zur 
Abwehr von Fressfeinden. Die niedrige Stoffwechsel‐
rate  der  Loris  wird  häufig  mit  der  verlangsamte 
Metabolisierung dieser Toxine erklärt  (Rasmussen & 
Izard 1988).  
Das  Spektrum  tierischer Nahrung umfasst  auch 
Vogeleier, Jungvögel, kleinere Echsen und Säugetiere 




Beim  Nahrungserwerb  sind  suspensorische 
Körperhaltungen häufig  (MILLER 1943, WALKER 1969). 
Im  Unterschied  zu  Eulemur  und  Microcebus  haben 
Loris  eine  höhere  Präferenz  für  die  Nutzung  der 
Hände gegenüber dem Maul beim Ergreifen von Nah‐
rungsobjekten.  Reich‐  und  Greifbewegungen  sind 
sehr  präzise,  was  auf  eine  stärkere  Kontrolle  der 
Hand‐Augen‐Koordination  hindeutet  (BISHOP  1962, 
1964).  Trotz  der  auf  Krafterzeugung  spezialisierten 
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Nycticebus  einem  stereotypen Muster,  bei  dem  die 
Trajektorie  der  Hand  vor  dem  Auslösen  der  Bewe‐




Wie  alle  Strepsirhini  außerhalb  Madagaskars  sind 
Zwergloris nachtaktiv und gehen allein auf Nahrungs‐
suche.  Obwohl  über  Reviergrößen  und  die  Aus‐




Die  Ruhephasen  verbringen  Zwergloris  in  einer 
typischen,  zusammengerollten  Körperhaltung  meist 
auf oder auch unterhalb eines horizontalen Astes. Bei 




verhalten,  sondern  schützen  sich  durch  ihre  krypti‐
sche Lebensweise. Ihre Fellfärbung ist unauffällig, die 
Bewegungen  sind  nahezu  geräuschlos  und  Vokali‐
sationen unter Artgenossen sind  sehr  leise  (CHARLES‐
DOMINIQUE  1977,  DUCKWORTH  1994,  STANFORD  2002, 
NEKARIS ET AL. 2007). Beim Kontakt mit einem Prädator 
schützt  sich Nycticebus auch durch ein Gift, das aus 
der  Verbindung  des  Brachialdrüsensekrets mit  dem 
Speichel  entsteht  und  mit  dem  Zahnkamm  im  Fell 
verteilt wird (ALTERMAN 1995, HAGEY ET AL. 2007).    
Zwergloris  leben  solitär. Die Reviere der Männ‐
chen  überlappen  mit  denen  der  Weibchen.  Beim 
Aufeinandertreffen von Artgenossen  in den Überlap‐
pungsbereichen kommt es zu sozialen Kontakten, die 
oft  auch  von  kurzen  Sequenzen  gegenseitiger  Fell‐
pflege begleitet sein können.  
Die  niedrige  Stoffwechselrate  der  Loris  beein‐
flusst viele Lebensbereiche und so auch die Entwick‐
lung der Jungtiere (RASMUSSEN & IZARD 1988). Tragzeit 
und  Laktationsdauer  sind  länger  als  bei  anderen 
Säugetieren  ähnlicher  Körpergröße.  Adulte  Größe 
und  Geschlechtsreife  werden  relativ  spät  erreicht. 
Die Wurfgröße  von Nycticebus  liegt bei ein bis  zwei 
Jungen, die in den ersten Tagen nach der Geburt von 
der Mutter getragen werden,  in deren Bauchfell  sie 
sich  festklammern.  Nach  einigen Wochen  geht  das 
Muttertier wieder allein auf Nahrungssuche und setzt 









Familie:       Callitrichidae 
Kopf‐Rumpf‐Länge:    205 ‐ 255 mm 
Schwanzlänge:    307 ‐ 402 mm 
Gewicht:      410 ‐ 430 g 
 
Die  Callitrichidae  sind  die  artenreichste  Familie  der 
Neuweltaffen und umfassen heute mehr als 40 Arten 
in  7  Gattungen  (WILSON  &  REEDER  2005,  SCHRÖPEL 













kundäre  Reduktion  der  Körpergröße,  mit  der  eine 
Reihe  weiterer  Merkmalsveränderungen  korreliert 
sind. Hierzu gehören der Verlust des dritten Molaren 
in  beiden  Kieferhälften  zusammen  mit  einer 
Vereinfachung  der Molarenstruktur  sowie  das  stete 








Lisztaffen  haben  ein  relativ  kleines  Verbreitungsge‐
biet  im Nordwesten Kolumbiens  (HERSHKOVITZ 1977), 
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ten  häufiger  auf  horizontalen  Substraten mit  gerin‐
gem  Durchmesser  und  klettern  seltener  an  großen 
Baumstämmen  (Abb.  5.2.5).  Ihre  Krallen  sind  etwas 




Quadrupedie  ist  die  dominierende  lokomotorische 
Bewegungsweise bei  Tamarinen,  synchrone Gangar‐
ten und kurze Sprungsequenzen sind dabei sehr häu‐
fig  (HERSHKOVITZ  1977,  LINDSAY  1979,  GARBER  1980). 
Klettern  und  Springen  an  und  zwischen  vertikalen 
Substraten  ist  bei  Saguinus  ‐  Arten  seltener  als  bei 
Callithrix.  
Auch wenn größere Äste  für die Fortbewegung 
bevorzugt werden  (GARBER  1980,  ARMS  ET  AL.  2002), 
nutzt  Saguinus  oedipus  auch  Lianen  und  dünne 
Zweige,  um  Distanzen  zwischen  zwei  Bäumen  zu 
überbrücken  (NEYMAN  1977,  GARBER  1984).  Häufiger 
werden  Diskontinuitäten  allerdings  durch  große 
Sprünge überwunden (GARBER 1980), die auch bei der 
Flucht  vor  Raubfeinden  die  dominierende  Beweg‐
ungsweise  sind.  Die  wichtigsten  Prädatoren  von 
Krallenaffen  sind  Greifvögeln  (z.B.  Morphnus  guia‐







Das  Nahrungsspektrum  von  Saguinus  oedipus  um‐
fasst Früchte, Samen, Pflanzensäfte und Blüten sowie 
Arthropoden  und  manchmal  kleinere  Wirbeltiere 
(NEYMAN  1977,  GARBER  1980,  1993).  Heuschrecken, 
Zikaden und Schaben werden  in den unteren Wald‐
schichten  erbeutet  (GARBER  1984).  Der  Anteil  tieri‐
scher Kost macht etwa 40% aus, aber die Beschaffung 
dieser  Nahrung  erfordert  einen  deutlich  höheren 
Zeitaufwand  gegenüber  pflanzlichen  Nahrungskom‐
ponenten.  
LINDSAY  (1979)  beschreibt,  dass  Tamarine  nicht 
sehr  geschickt  sind  im  Fangen  von  Insekten.  Auch 
bevorzugen sie kleine Früchte, die sie trotz ihrer Kral‐
len  gut  umgreifen  können.  Bei  der  Nahrungssuche 
orientiert  sich Saguinus überwiegend visuell  (SAVAGE 
ET AL.  1987). Bei  der  Jagd nach  Insekten  spielt  auch 
der Tastsinn zur Erkundung von Baumhöhlen und Ni‐
schen im Holz eine wichtige Rolle (EGLER 1992, GARBER 
1993).  Lisztaffen  sind  wie  alle  Tamarine  weniger 








MAN  1977,  GARBER  1980).  Im  Tagesverlauf wechseln 
Phasen  der  Nahrungssuche  und  Wanderung  mit 
Phasen  für  Ruhe  und  soziale  Aktivitäten  ab.  Die 
Wohngebiete  („home  ranges“)  vieler  Saguinus  ‐ Ar‐
ten  sind  im Mittel  20‐40  ha  groß  und  die  täglichen 
Steifzüge  einer  Gruppe  sind  ausgedehnt  (NEYMAN 
1977).  
Saguinus  oedipus  lebt  in  kleineren  Sozialgrup‐
pen. Die Kommunikation  erfolgt  akustisch und über 
visuelle  Signale, doch  auch Duftstoffe  aus  sternalen 
und  circumanalen  Drüsenfeldern  spielen  bei  allen 
Krallenaffen  noch  eine  Rolle  im  Sozialverhalten 
(FRENCH & SNOWDON 1981). Gruppen von Lisztaffen im 
Freiland umfassen etwa 5 bis 10 Tiere (NEYMAN 1977) 
und  setzen  sich  aus  mehreren  adulten  Männchen 
und Weibchen  sowie  deren Nachwuchs  zusammen. 
Die  adulten  Tiere  sind  nicht  immer  untereinander 
verwandt (SCHRÖPEL 2007).  
In der Regel  ist nur ein Weibchen  einer  Sozial‐
gruppe reproduktiv. Das Weibchen hat dann mit zwei 
Zwillingsgeburten  pro  Jahr  einen  relativ  hohen 
reproduktiven Umsatz. Ein damit korreliertes Verhal‐
ten ist die kooperative Aufzucht der Jungtiere, an der 




auch  noch  8  Wochen  nach  der  Geburt,  was  im 






Familie:       Cebidae 
Kopf‐Rumpf‐Länge:    275 ‐ 370 mm 
Schwanzlänge:    380 ‐ 450 mm 
Gewicht:      550 ‐ 1250 g 
 
Nach  der  von  der  IUCN  „Primate  Spezialist  Group“ 
vorgeschlagenen Taxonomie der Platyrrhini  (RYLANDS 






Arten,  von  denen  Saimiri  sciureus  (Abb.  5.2.6)  das 
größte  Verbreitungsgebiet  hat.  Die  Art  kommt  im 
nördlichen  Amazonasbecken  von  Französisch‐Gua‐
68










Totenkopfaffen  bewegen  sich  vor  allem  quadruped 
und springend  in den unteren Schichten des Waldes 
(FLEAGLE  &  MITTERMEIER  1980,  FLEAGLE  ET  AL.  1981, 
BOINSKI 1989, FONTAINE 1990). Dünne Äste und Zweige 
werden häufig  genutzt,  vor  allem  beim  Suchen  und 
Sammeln  von Nahrung.  Suspensorische Bewegungs‐
weisen sind selten.  
Die  häufigsten  Raubfeinde  der  Totenkopfaffen 
sind  tagaktive Greifvögel  (Harpia harpyja, Morphnus 
guianensis)  (BOINSKI  1987a,  COLQUHOUN  2006).  Beim 
Auftauchen  eines  potentiellen  Prädator  flieht  die 
Gruppe  alarmiert  durch  Warnrufe.  Hier  profitieren 






FILHO  1977,  TERBORGH  1983,  BOINSKI  1989,  JANSON & 
BOINSKI  1992). Die  Suche nach  Insekten  und  kleinen 





Arthropoden  liegen,  wurden  Totenkopfaffen  schon 
beim Fangen fliegender Insekten beobachtet (FLEAGLE 
ET AL. 1981, BOINSKI 1989).  
Die  Früchte, die  Saimiri  konsumiert,  sind meist 
beerenartig, weichschalig  und  von  geringem Durch‐
messer  (TERBORGH 1983).  Zum Abpflücken wird eher 
der  Mund  als  die  Hand  benutzt  (JANSON  &  BOINSKI 
1992). Oft sind Totenkopfaffen mit Gruppen von Ce‐
bus  apella  vergesellschaftet  (THORINGTON  1968), wo‐
bei  Saimiri  wohl  vom  besseren  Gedächtnis  der 





unternehmen  täglich  ausgedehnte  Streifzüge.  Die 
Gruppen  können  über  100  Individuen  umfassen 
(THORINGTON 1968, MITTERMEIER & COIMBRA‐FILHO 1977, 
BALDWIN & BALDWIN  1981).  Für  die  tägliche  Futtersu‐
che  teilen  sich  die  Verbände  in  kleinere,  meist 
gleichgeschlechtliche  Trupps  auf  und  schließen  sich 
erst  am  Abend  wieder  zusammen  („fission  and  fu‐
sion“). Die Größe der Wohngebiete liegt zwischen 65 
und  250  ha  (BALDWIN  &  BALDWIN  1981)  und  die 
Tagesstrecken  können  1,5  bis  4  km  lang  sein. Den‐
noch  entfallen  nur  etwa  20%  der  Tagesaktivität  auf 
die Lokomotion (BOINSKI 1989).  
Totenkopfaffen ruhen nicht in aufrecht sitzender 
Position,  sondern  je  nach  Umgebungstemperatur 
ausgestreckt  auf  einem  Ast  oder mit  dem  Kopf  auf 
den  Armen  liegend,  während  der  Schwanz  über 
Schulter und Rücken gelegt wird. 
Ungewöhnlich  für anthropoide Primaten  ist die 
hierarchische Organisation  der weiblichen  Tiere  der 
Gruppe, die in einem engen Sozialgefüge leben (MIT‐
CHELL ET AL. 1991). Dominanzhierarchien innerhalb der 
Männchen  kommen  nur  während  der  Paarungszeit 




Akustische  Kommunikation  spielt  bei  Saimiri 
wohl  die  wichtigste  Rolle  in  sozialen  Interaktionen 
(WINTER  1968,  BOINSKI  &  MITCHELL  1992).  Die 
beträchtliche Vergrößerung  ihrer  occipitalen Hirnre‐
gion  wird  mit  der  Vergrößerung  auditorischer 
Rindenfelder  in  Zusammenhang  gebracht  (HERSHKO‐
VITZ 1977,  JANSON & BOINSKI 1992). Dagegen kommen 






mindern,  sind  alle  Geburten  in  einer  Sozialgruppe 











Die  präzise  Erfassung  kinematischer  und  kinetischer 
Parameter  der  Bewegung  erfordert  heute  noch  im‐
mer  die  Analyse  unter  Laborbedingungen.  Hier  ist 
eine  zuverlässige  Kalibrierung  der  Aufnahmetechnik 
möglich  und  zeitliche  und  räumliche  Auflösung  der 
Messsysteme  können  bestmöglich  an  die  Beweg‐




dass  dabei  Reduktionen  seiner  physischen  Eigen‐
schaft nicht vermeidbar sind.  
Bis vor einigen  Jahren wurde die Fortbewegung 
von  Primaten  noch  auf  flachen  Laufbändern  unter‐
sucht.  Heute  sind  die  Substrateinflüsse  besser 
verstanden  und  viele  Studien  berücksichtigen  nicht 
nur  das  Verhältnis  zwischen  Substratdurchmesser 
und  Rumpfdurchmesser,  sondern  simulieren  bei‐
spielsweise  auch  die  Nachgiebigkeit  (STEVENS  2006), 
Neigung  (LAMMERS ET AL. 2006, NYAKATURA ET AL. 2008, 
NYAKATURA & HEYMANN  2010)  oder  die Diskontinuität 
(CARLSON  2006,  HIGURASHI  ET  AL.  2009,  2010)  des 
natürlichen  arborikolen  Lebensraumes.  Der  erste 
methodische  Anspruch  jeder  Bewegungsanalyse 
besteht also in der Konstruktion eines Laufsubstrates, 
das dem natürlichen Vorbild möglichst nahe kommt 








Die  Durchmesser  der  Substrate  der  jeweiligen  Ver‐
suchsaufbauten  sind  nicht  willkürlich  gewählt,  son‐
dern  entsprechen  den  in  der  Literatur  verfügbaren 
Informationen  über  bevorzugte  Substratstärken  der 
jeweiligen  Arten  in  ihrem  natürlichen  Lebensraum 
(MARTIN  1972,  WALKER  1979,  FLEAGLE  &  MITTERMEIER 
1980,  GARBER  1980,  1984,  TATTERSALL  1982,  BOINSKY 
1989, FONTAINE 1990, DAGOSTO 1994). 
Versuchsaufbauten,  die  allein  für  die  Analyse 




Für  Eulemur  und  Saguinus  wurden  hierfür 
Laufseile  auf  Radfelgen  gespannt,  deren  Bewegung 
mit  einem  niedrig  übersetzten  Motor  angetrieben 




bus  wurden  auf  einem  sich  bewegenden  Substrat 
erhoben. Hier wurde ein großes Laufrad verwendet, 
das bei einem Durchmesser von 160 cm dem kleinen 
Mausmaki  eine  nahezu  horizontale  Laufstrecke  bot. 






Die  gleichzeitige  Dokumentation  der  Körperbe‐
wegungen und der Substratreaktionskräfte erfordert 
ein  stabiles, möglichst  vibrationsfreies  Substrat,  auf 
dem die Tiere über eine in die Laufstrecke integrierte 
Kraftmessplattform  laufen.  Die  Laufstrecke  sollte 
möglichst  lang sein  relativ zur Größe des Tieres, um 
im  Messbereich  eine  gleichmäßige  Bewegungs‐
geschwindigkeit  zu  erreichen.  Bei  der  Nachbildung 




die  darunter  liegenden  Messplatte  fixiert  und 
überträgt  die  Substratreaktionskräfte.  Mit  einem 





Strecke  150  cm  lang  und  der  Substratdurchmesser 
war  3  cm,  für  Microcebus  genügte  eine  kürzere 
Laufstrecke von 100 cm und eine schmaleres Substrat 
von 1,5 cm Durchmesser. Bei diesen drei Arten waren 
jeweils  zwei  Messplatten  hintereinander  in  die 
Laufstrecke  eingelassen.  In  der  größeren  Konstruk‐
tion  waren  die  mit  den  Plattformen  verbundenen 
Segmente  in  ihrer  Länge  so  gewählt,  dass  sie mög‐
lichst mit nur einer Extremität Kontakt haben und so‐
mit die Kräfte  eines  einzelnen Beines  aufgezeichnet 
werden  konnten.  In  der  kleineren  Konstruktion wa‐
ren die Segmente aus Stabilitätsgründen noch  recht 
lang  und  die  gemessenen  Kräfte  sind  folglich  die 
Summe  aller mit  dem  Segment  in  Kontakt  befindli‐
chen Extremitäten.  
Da sich der Zeitraum der Bewegungsanalyse der 
fünf  Primaten  über mehrere  Jahre  erstreckte,  spie‐
geln die verschiedenen Versuchsaufbauten natürlich 
auch  eine  zunehmende  Optimierung  von  Analyse‐
methoden wider.  
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Art,  stand noch die  Kinematik  im Vordergrund mei‐
nes  Interesses  und  Substratreaktionskräfte  wurden 
nicht  gemessen.  Für  die  vergleichende  Betrachtung 
kann  ich  hier  auf  Literaturquellen  zurückgreifen 
(CARLSON  ET  AL.  2005,  FRANZ  ET  AL.  2005).  Die  für 
Nycticebus  verwendete  Konstruktion wurde  kürzlich 
im  Rahmen  eines  Verbundprojektes  zur  Untersu‐
chung  von  Kletterbewegungen  bei  kleinen  Reptilien 







jeweilige  Versuchssituation  erfolgte  durch  positive 
Verstärkung mit  Futtergabe, wobei  der  notwendige 
Zeitaufwand  für  die  Habituation  bei  den  einzelnen 
Individuen recht unterschiedlich war.  
Die  Habituation  an  die  sich  bewegenden  Sub‐
strate  dauerte  in  der  Regel  länger,  während  die 
Bewegung  über  die  Kraftmessplattformen  oft  gar 
keine Gewöhnungszeit erforderte. Saguinus und Sai‐
miri liefen stets in abgeschlossenen Plexiglas‐Aufbau‐




Bewegungsanalysen  wurde  beim  zuständigen 
Ministerium des Landes Thüringen beantragt und ge‐
nehmigt und unterlag regelmäßigen Kontrollen durch 


























Frequenzen  von  5  ‐  8  Schritten  pro  Sekunde. 
Gewöhnliche Videosysteme mit einer Aufnahmerate 
von  50  oder  60  Hertz  erreichen  hierfür  nicht  die 
nötige zeitliche Auflösung, da ein einzelner Schritt  in 
kaum mehr als 10 Bildern dargestellt ist.  
Die  Bestimmung  der  Auf‐  und  Abfußereignisse 
der Extremitäten ist dadurch mit hoher Unschärfe be‐
legt  und  erzeugt  künstlich  eine  große  Variations‐
breite derjenigen Parameter, die zu diesen Zeitpunk‐
ten  bestimmt  und  anhand  dieser  Zeitpunkte  vergli‐
chen werden. Erst mit Aufnahmeraten von über 100 
Hz kann eine genügende zeitliche Schärfe zumindest 
für  die  langsamen  Laufgeschwindigkeiten  erreicht 
werden.  
Die  kinematischen  Parameter  der  hier  unter‐
suchten  Primaten  wurden  mit  Bildraten  von  min‐
destens  150  Hz  aufgezeichnet.  Bei  separaten  Mes‐
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Die Röntgenkinematographie 
 
Für  die  Darstellung  der  Rumpf‐  und  Gliedmaßen‐
bewegung  eines  Tieres  sind Normallicht‐Aufnahmen 
limitiert  aufgrund  der  begrenzten  Sichtbarkeit  der 
Bewegungsabläufe bei äußerer Betrachtung. Fell und 
aufliegendes  Muskel‐  und  Fettgewebe  verhindern 
den Blick auf die sich bewegenden Skelettelemente, 
weshalb  Gelenke  erst  im  distalen  Bereich  der 
Extremitäten  exakt  lokalisiert  werden  können. 
Vergleicht  man  die  in  der  Literatur  häufig  zu 
findenden  Lageschätzungen  z.B.  von  Hüfte  und 
Schulter mit Röntgenaufnahmen,  so offenbaren  sich 
hierbei Fehler, die eine Über‐ oder Unterbewertung 




Die  Strahlenbelastung  ist  bei  kleineren  Tieren 
sehr gering verglichen mit dem humanmedizinischen 
Einsatz  der  Röntgendiagnostik, weil  die  Körperdich‐
ten  kleiner  Tiere  nur  geringe  Strahlendosen  erfor‐
dern.  Strahlenabsorption  und  ‐streuung  sind  eben‐
falls  gering.  Durch  gute  Habituation,  wohl  durch‐
dachte Versuchsaufbauten und Beschränkung auf die 
statistisch notwendige Zahl von Laufsequenzen kann 
die  Strahlenexposition  der  Versuchstiere  zusätzlich 
minimiert werden. 
Die  röntgenkinematographischen  Bewegungs‐
analysen  von  Microcebus,  Eulemur,  Saguinus  und 







TU  Ilmenau)  im  Rahmen  ihrer  Diplomarbeit 
vorgenommen und mir  für meine Auswertung über‐
lassen.  
Seit  2007  ist  eine  biplanare  Röntgenanlage 
(Neurostar®,  Siemens  Deutschland  AG)  für  zoologi‐
sche Studien in Jena vorhanden, bei der die Einzelbil‐
der mit einer Aufnahmerate von bis zu 2000 Hz durch 
Hochgeschwindigkeitskameras  (Visario®  G2;  Wein‐
berger GmBH,  Erlangen)  digital  erfasst werden.  Die 
räumliche Auflösung der Kameras reicht bis zu 1536 x 
1024  dpi  und  das  sichtbare  Bildfeld  ist mit  38  cm 
Durchmesser  beinahe  doppelt  so  groß wie  das  der 
Philips‐Anlage.  Die  im  System  integrierten  Kameras 
sind mit  zwei  variabel positionierbaren Normallicht‐
Kameras  (Visario®  MiniVis)  synchronisiert.  Mit 
diesem  System  wurde  die  Bewegungsanalyse  von 
Nycticebus  durchgeführt.  Als  Aufnahmerate  wurde 
500 Hz gewählt. Bei der gleichzeitigen Erfassung von 
Kinematik  und  Bodenreaktionskräften  wurden  die 
Tiere in lateraler Projektion gefilmt.  
Die  Abbildungsschärfe  des  Röntgenbildes  ist 
durch die Einstellung verschiedener Kenngrößen opti‐
mierbar.  Zunächst  ist  die  räumliche Anordnung  von 
Strahlungsquelle,  Bildverstärker  und  abzubildendem 
Objekt  entscheidend.  Ein möglichst  großer  Abstand 
zwischen  Röntgenröhre  und  Verstärker mindert  die 
Bildverzerrung,  erhöht  aber  die  Menge  der  Streu‐
strahlung,  die wiederum  den Bildkontrast  reduziert. 
Ein  Abstand  von  80  ‐  100  cm  ist  hier  ein  guter 




tion  von  Versuchsaufbauten  zu  berücksichtigen.  Im 
Mittel  betrug  der  Abstand  zwischen  Tier  und 
Bildverstärker bei den untersuchten Primaten 20 cm. 
Für  eine  optimale  Bildqualität  sind  schließlich  auch 
die  Blendenöffnung  der  Iris  und  die  an  der 
Strahlungsquelle  anliegende  Spannung  und  Strom‐
stärke wichtig und werden deshalb spezifisch an die 
Körperform  des  jeweiligen  Tieres  angepasst.  Eine 
relativ weiche  Strahlung  (niedrige  Röhrenspannung) 
macht zwar viele Details auch im Weichgewebe sicht‐
bar,  ist  aber mit  einer  höheren  Strahlenabsorption 
und  ‐belastung  verbunden.  Bei  höherer  Spannung 
werden die großen Skelettelemente schärfer abgebil‐




Bedingt  durch  die  Optik  des  Strahlenverlaufes 
treten  bei  Röntgenbildern  kissenförmige  Verzerrun‐
gen am Bildrand auf (= geometrische Unschärfe), die 








Für  die  Messung  der  Substratreaktionskräfte  von 
kleineren  Säugetieren  habe  ich  zwei  Kraftmess‐
plattformen  der  Firma  Kistler  genutzt  (Kistler 
Instrumente  AG,  Winterthur,  Schweiz).  Jede  Platte 
(Typ: 9286, Größe: 200 mm x 120 mm) verfügt über 
vier  piezoelektrische  Kraftsensoren.  Aus  der  Ver‐
rechnung  der  durch  jeden  Sensor  aufgezeichneten 
Druckkraft ergeben sich die drei orthogonalen Kraft‐
komponenten: die Vertikalkraft, die Longitudinalkraft 
(in  der  Ebene  der  Bewegungsrichtung)  und  die 
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Transversalkraft. Der Messbereich der Platten  reicht 
bis 5 kN in vertikaler und bis 1 kN in horizontaler und 
transversaler  Richtung.  Das  Auflösungsvermögen 
liegt bei etwa 0,1 N.  
Die  gewählte Messfrequenz  betrug  500 Hz  bei 
Saimiri  und Nycticebus,  750 Hz  bei Microcebus  und 
bis zu 2000 Hz bei Saguinus. Durch einen Ladungsver‐
stärker werden die von der Plattform ausgegebenen 
elektrischen  Ladungen  erst  in  analoge  Gleichspan‐
nung gewandelt, bevor sie durch einen A/D  ‐ Wand‐
ler in ein digitales Signal konvertiert werden.  
Mit  entsprechender  Software  (BioWare®  Ver‐
sion  2.2,  Kistler  Instrumente  AG;  LabView®,  spezifi‐
sches  Steuerprogramm  erarbeitet  von  J.  Mämpel, 
Fachgebiet  Biomechatronik  der  TU  Ilmenau)  lassen 








Zur  Quantifizierung  kinematischer  Parameter  aus 
Normallicht‐ und Röntgenfilmen werden die Koordi‐
naten  von  zuvor definierten Markerpunkten  in Bild‐
abfolgen erfasst. Aus ihrer Ortsveränderung über die 
Zeit  lassen  sich  Geschwindigkeiten  sowie  räumliche 
und  zeitliche  Gangparameter  ermitteln.  Aus  der 
relativen  Lage  von Markerpunkten  zueinander wer‐
den die Winkel der Gelenke und der Skelettelemente 
berechnet.  Die  Erfassung  der  Koordinaten  erfolgt 
durch  spezielle  Bewegungsanalyse‐Programme  (Uni‐
mark, R. Voss, Tübingen; SIMI Motion®, SIMI Reality 
Motion Systems GmbH, Unterschleißheim).     
Röntgenbilder  bestehen  aus  verschiedenen 
Grauwerten und sind bis heute noch keiner automati‐
sierten Punkteverfolgung der handelsüblichen Bewe‐
gungsanalyse‐Programme  zugänglich.  Die  Auswer‐
tung erfolgt deshalb  interaktiv, also durch manuelle 
Markierung  der  gewählten  Punkte. Diese  Prozessie‐
rung  ist  vor  allem  bei  hochfrequenten  Aufnahmen 
sehr  zeitaufwendig.  Im Programm  „Unimark“ waren 
noch die Koordinaten  in  jedem Einzelbild zu markie‐
ren, „SIMI Motion“ verfügt dagegen über Interpolati‐
onsfunktionen  und  je  nach  Bewegungsgeschwindig‐
keit genügt die Markierung in Abständen von 10 ‐ 20 
Bildern.  Beide  von mir  verwendete  Programme  ha‐
ben eine Korrekturfunktion  für Bildverzerrungen auf 
der  Basis  von  Referenzgittern,  die  gleichzeitig  auch 
die Kalibrierung für die Berechnung von Strecken dar‐
stellen. Korrigierte und kalibrierte Koordinaten, Stre‐




Der  Beschreibung  und  dem  Vergleich  von  Bewe‐








Die  Bezugsgröße  für  Beschreibung  und  Vergleich 
kinematischer  Parameter  ist  der  Schrittzyklus.  Ein 
Schrittzyklus  ist  durch  Auf‐  und  Abfußen  einer 
Extremität  in  eine  Kontaktphase  (syn.  Stemmphase) 









Die  exakte  Bestimmung  der  Auf‐  und  Abfuß‐








einen  längeren Zeitraum  in Anspruch  (bis zu 20 ms). 





biomechanisch  relevante  Grenze  zwischen  Kontakt‐
phase  und  Vorschwingphase.  Die  Protraktion  der 
Extremität beginnt in der Regel schon mit dem Abhe‐
ben  der Metapodien  und  dieses  Abheben markiert 
auch das Ende der Kraftübertragungsphase.  
In der vorliegenden Arbeit  ist das Abfußereignis 
deshalb  als  das Abheben  der Metapodien  definiert. 
Zu  diesem  Zeitpunkt  entsprechen  sich  die  Bewe‐
gungsphasen  der  Extremitäten  von  Primaten  und 
anderen  Säugetieren  im  Hinblick  auf  die  Kinematik 
und  Kinetik  und  können  miteinander  verglichen 
werden.  Gleiches  gilt  auch  für  die  Betrachtung 








Arboreale Quadrupedie - Taxa, Tiere und Methoden 
Gangarten 
 
Die  Definition  von  Gangarten  in  dieser  Arbeit  folgt 
dem  von HILDEBRAND  (1966) eingeführten  System,  in 
dem  jede  Gangart  durch  zwei  Parameter  bestimmt 
wird.  Die  relative  Dauer  der  Kontaktphase  („duty 
factor“)  ist  ein  Maß  für  die  Geschwindigkeit  und 
definiert  die  Grenze  zwischen  Schritt  und  Laufen 
(syn.  Gehen  und  Rennen  bei  der  menschlichen 
Fortbewegung). Der zweite Parameter, der Diagonali‐
tätswert,  ist  ein  Maß  für  die  Fußfolge.  Danach 





Während weitgehende  Einigkeit  über  die  Definition 
der  zeitlichen  Gangparameter  besteht  (=  Schritt‐
dauer,  Dauer  der  Kontakt‐  und  Vorschwingphase), 
wird  der  Begriff  der  Schrittlänge  in  verschiedenen 
Quellen  für verschiedene Parameter verwendet, z.B. 




Da  die  Geschwindigkeit  in  den  meisten  Fällen 
aus  der  Division  von  Schrittlänge  und  Schrittdauer 
bestimmt  wird,  führen  verschiedene  Schrittlängen‐
definitionen  zwangsläufig  zu  Geschwindigkeitsan‐
gaben, die von der tatsächlichen Tiergeschwindigkeit 
abweichen können.  
Wird  die  Tiergeschwindigkeit  direkt  gemessen, 
dann  ergibt  sie  sich  aus  dem Weg,  den  der  Rumpf 
während  eines  Schrittes  zurücklegt. Die  Schrittlänge 
muss  demzufolge  ein  Parameter  sein,  welcher  der 
Horizontalbewegung  des  Rumpfes  während  eines 
Schrittes  entspricht  (Übersicht  5.1).  Im  Idealfall, 
nämlich  bei  gleichmäßiger  Geschwindigkeit  auf 
festem  Grund,  ist  dies  die  Horizontalbewegung  der 
Fußspitze  vom  Abfußen  bis  zum  Wiederauffußen 
eines Beines (= Vorschwingphasenweg). Bei ungleich‐
mäßiger Geschwindigkeit ‐ der Regelfall ‐  oder unter 
den  Bedingungen  eines  Laufbandes  können  die 
Werte  voneinander  abweichen,  weshalb  hier  der 








propulsiven  Beinelemente  werden  in  Bezug  zur 
Horizontalebene und auf der Beugeseite des  jeweils 
proximalen Gelenkes angegeben  (Übersicht 5.1). An‐
ders  als  beim  Menschen  ist  die  Beugung  des 
Schultergelenkes  quadrupeder  Tiere  eine  Verringe‐
rung  des  caudalen  Winkels  zwischen  Scapula  und 
Humerus  (vgl.  INMAN  ET  AL.  1944,  LARSON  1993).  Die 
Begriffe  Protraktion und Retraktion beschreiben  die 




die  Sagittalebene  dar,  welche  der  Ebene  der 
Vorwärtsbewegung  des  Rumpfes  entspricht.  Durch 
die  Projektion  der  Raumwinkel  in  diese  Ebene wird 
der  Beitrag  der  Bewegungsumfänge  zur  Vorwärts‐
bewegung  hervorgehoben.  Seitwärtsgerichtete  Be‐
wegungen  der  Extremitäten  sind  bei  uniplanaren 
Aufnahmen oft nur aus der  scheinbaren Verkürzung 
der  Skelettelemente  abschätzbar.  Hier  beschränke 
ich  mich  auf  eine  deskriptive  Darstellung  der 
Abduktions‐ und Adduktionsbewegungen.  
Die Begriffe Abduktion und Adduktion beschrei‐




Punktes  von  medial  nach  lateral  ist  die  Abduk‐
tionsbewegung.  Eine Adduktion  liegt  vor, wenn  das 








ist  auch  unbekannt,  welche  Bewegungen  und 













Die Kräfte  in den drei Raumrichtungen werden  in  ih‐
rem  zeitlichen  Verlauf  über  die  Dauer  der  Kontakt‐
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eine beschleunigende Phase unterschieden. Für den 







Die  Energiezustände  des  Körperschwerpunktes  (= 
KSP)  werden  aus  den  Substratreaktionskräften 
berechnet  (CAVAGNA ET AL. 1976, CAVAGNA ET AL. 1977, 
BLICKHAN & FULL 1987, PARCHMAN ET AL. 2003). Dabei ist 




ich  die Ganzkörperkräfte  aus  den Messungen  eines 
ipsilateralen Beinpaares auf der Basis des  jeweiligen 
Fußfallmusters konstruiert unter der Annahme einer 
symmetrischen  Verteilung  der  Kräfte  auf  beiden 
Körperseiten.  
Die  drei  Kraftkomponenten  werden  zunächst 
durch  die  Körpermasse  [kg]  dividiert,  um  die 











(EKIN  =  ½  mv2)  berechnet  und  durch  nochmalige 
Integration  der  vertikalen  Geschwindigkeit  erhält 
man  die  vertikale  Bewegung  des  KSP.  Integrations‐
konstante  hier  ist  die  aus  der  mittleren  Vertikal‐
geschwindigkeit  in  einem  Schrittzyklus  berechnete 
Bewegung  (s  =  vt)  (PARCHMAN  ET  AL.  2003).  Daraus 





Prozent  der  Gesamtenergie  angegeben,  die  für  die 
Bewegung des Schwerpunktes während eines Schrit‐
tes benötigt wird (= „% recovery“). Dabei werden die 
positiven  Änderungen  der  potentiellen  Energie,  der 
totalen kinetischen Energie (EKIN = EKINx + EKINy + EKINz) 

















Daten  einen  längeren  Zeitraum  umfasste  ‐  die 
Untersuchung einer Art dauert von der Anschaffung 
der  Tiere  über  die  Konstruktion  des  Versuchsauf‐
baues,  die  Habituation  und  Messung  bis  hin  zur 







Am  umfangreichsten  sind  die  Kinematik  der  Extre‐
mitäten  sowie  die  zeitlichen  und  räumlichen  Gang‐
parameter für alle Arten dokumentiert und umfassen 
hier stets auch ein großes Geschwindigkeitsspektrum 
innerhalb  der  symmetrischen Gangarten  (SCHMIDT & 
FISCHER 2000, SCHMIDT 2005a, 2009). Für Saimiri wur‐
den  auch  asymmetrische  Schrittsequenzen  aufge‐
zeichnet.  Einen  vollständigen  Datensatz  bestehend 
aus  synchroner  röntgenbasierter  Kinematik  und  Ki‐
netik gibt es nur  für Saimiri  (SCHMIDT 2005b) und  für 
Nycticebus.  Substratreaktionskräfte  wurden  bei 
Microcebus und  Saguinus  separat  von der Röntgen‐
kinematographie gemessen. Die Gangparameter von 
Saguinus  wurden  aus  den  die  Kraftmessung 
begleitenden Normallicht‐Aufnahmen  bestimmt.  Bei 
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Eulemur und Nycticebus stammt der größere Teil der 
Daten  von dem  jeweils männlichen  Individuum, das 







men  überwiegend  aus  Studien  der  Jenaer  Arbeits‐
gruppe,  so  dass  ich  auch  auf  das  vorhandene  Film‐
material  zurückgreifen  konnte,  um  gegebenenfalls 
noch weitere Daten  zu  erheben. Die  Kinematik  von 
Tupaia  glis  hat  Nadja  Schilling  im  Rahmen  ihrer 
Diplomarbeit  detailliert  untersucht  (SCHILLING  &  FI‐
SCHER  1999).  Die  Vergleichsdaten  zur  Extremitäten‐
bewegung  von  Rattus  norvegicus  und Monodelphis 
domestica  stammen  aus  einer  gemeinsamen  Studie 
zur Kinematik kleiner Säugetiere (FISCHER ET AL. 2002). 
Zusätzlich  hat mir  André  Schmidt  einige  Daten  zur 
Bewegung  der  Ratte  auf  arborealem  Substrat  aus 
seiner  aktuellen  Dissertation  überlassen.  Fußfall‐
muster  und  metrische  Gangparameter  für  die  drei 
genannten  Arten  sowie  die Winkelbewegungen  der 
Extremitäten  habe  ich  anhand  des  verfügbaren 
Filmmaterials neu ausgewertet. Kinetische Daten gibt 
es für Tupaia in asymmetrischen Gangarten (WITTE ET 
AL.  2002)  und  für  Rattus  beim  Laufen  auf  ebenem 
Substrat  (nicht  publiziert)  erhoben.  Substratreak‐
tionskräfte von Monodelphis auf  terrestrischem und 







tern anhand  ihrer Mittelwerte  ist nur dann  sinnvoll, 
wenn  ihre Varianz nicht oder kaum durch die Varia‐




I  (Methode  der  kleinsten  Quadrate)  durchgeführt. 
Dabei  ist die Geschwindigkeit die unabhängige Vari‐
able  X.  Der  Anstieg  der  Regressionsgeraden    (= 
Regressions‐koeffizient) und  ihr Schnittpunkt mit der 
Y‐Achse b wurden berechnet (SOKAL & ROHLF 1995).  
Mit  dem  F‐Test  habe  ich  die  Varianzen  der 
Stichproben  von  X  und  Y  verglichen.  Die  Güte  der 
Geradenanpassung  ist  durch  das  Bestimmtheitsmaß 
r2 angeben. Dieses Maß gibt an, wie hoch der Anteil 
der Variation der abhängigen Variablen Y ist, der aus 
der  Variation  der  unabhängigen  Variablen  erklärt 
werden  kann.  Bei  einer  Wahrscheinlichkeit  von 
weniger  als  5%  wird  die  Hypothese  einer 
Abhängigkeit  des  Parameters  Y  von  der  Geschwin‐
digkeit  abgelehnt  (Signifikanzniveau  =  0,05).  Eine 
logarithmische  Transformation  der  Daten war  nicht 
notwendig,  da  in  allen  Fällen  die  Verteilung  der 
Punktwolke  die  Annahme  einer  linearen  Abhängig‐
keit rechtfertigte.  
Liegt  eine  signifikante  Beeinflussung  durch  die 




ist  jedoch,  dass  die Geschwindigkeit  den  jeweiligen 
Parameter  in  jeder Art  in gleicher Weise beeinflusst. 
Die Regressionsgeraden sollten sich  in  ihrem Anstieg 
nicht signifikant unterscheiden. Bestehen signifikante 
Unterschiede  bei  dennoch  gleichem  Trend  der  ge‐
schwindigkeitsabhängigen Veränderung,  ist  eine Be‐
rechnung des bereinigten Mittelwertes  in  separaten 
Gruppen möglich.  Beim  Vergleich  von  Schrittlängen 
und  Schrittfrequenzen  habe  ich  diese Methode  ge‐
wählt. 
Ist  der  Geschwindigkeitseinfluss  auf  einen 
bestimmten Parameter aber von Art zu Art verschie‐
den,  kann  dieser  Effekt  nicht  durch  eine  Kovarianz‐
analyse bereinigt werden.  In diesen  Fällen habe  ich 
die Arten nicht anhand  ihrer Mittelwerte verglichen, 
sondern  die  Variation  der  Parameter  in  Form  der 
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Im  Folgenden werden  die  Bewegungsprinzipien  der 
arboreal  quadrupeden  Fortbewegung  der  Primaten 
dargestellt  und  mit  Vertretern  der  Außengruppen 
verglichen.  Die  Bewegungsprinzipien  der  quadrupe‐
den Fortbewegung von Tupaia glis (Scandentia), Rat‐
tus  norvegicus  (Rodentia),  Monodelphis  domestica 
(Didelphimorphia)  und  anderen  Säugetieren  dieser 
Größenordnung gelten als Repräsentation des Grund‐
musterzustandes der Theria.  
Die  Bewegungsprinzipien,  für welche  Hypothe‐
sen zum Grundmusterzustand der Primaten, abgelei‐
tet  werden,  sind  Gangarten  und  Fußfallmuster, 
metrische  Gangparameter  wie  Schrittlänge  und 
Schrittfrequenz,  die  Kinematik  von  Rumpf  und 
Extremitäten  sowie  die  Kraftwirkungen  der  Extre‐
mitäten auf das  Substrat und deren Einfluss auf die 
Energetik  des  Körperschwerpunktes.  Besondere 
Berücksichtigung  finden dabei die gegenseitigen Be‐








Paradigmen  zum  Anpassungswert  des  jeweiligen 
Bewegungsprinzips werden  schließlich  unter  Bezug‐




Fortbewegung  ist  der  Schrittzyklus  als  die  sich 
wiederholende Einheit jeder zyklischen Lokomotions‐
weise.  Ein  Schrittzyklus  ist  durch Auf‐  und  Abfußen 
einer Extremität  in eine Kontaktphase  (syn.  Stemm‐
phase)  und  eine  Vorschwingphase  (syn.  Schwung‐
phase) unterteilt.  In der Kontaktphase überträgt die 
Extremität Kräfte auf das Substrat und wird relativ zu 
ihrem  proximalen  Drehpunkt  retrahiert.  Der  Rumpf 
bewegt  sich bezogen auf den Fußpunkt vorwärts.  In 








In  dem  von  HILDEBRAND  (1966)  eingeführten  System 
der Definition der Gangarten werden diese nicht nur 
anhand  der Geschwindigkeit  sondern  auch  nach  ih‐
rem Fußfallmuster unterschieden. Die Dauer der Kon‐
taktphase  relativ  zur Schrittdauer  ist dabei das Maß 
für die Geschwindigkeit. Dieser auf der Abszisse eines 
Koordinatensystems aufgetragene „duty factor“ setzt 
die  definitorische  Grenze  zwischen  dem  Schritt 
(„walk“) und dem Laufen („run“). Der Wert der Ordi‐
nate, die Diagonalität, beschreibt die zeitliche Verset‐
zung  der  Auffußereignisse  eines  gleichseitigen 
Beinpaares. Hiernach werden Passgang und Trab so‐
wie  laterale  und  diagonale  Sequenz  unterschieden. 







Obwohl  Primaten  wie  die  meisten  quadrupeden 
Säugetiere  symmetrische  und  asymmetrische Gang‐
arten  im  Repertoire  ihrer  Bewegungsweisen  haben, 
nutzen  sie  bei  der  Fortbewegung  auf  schmalem 
Substrat  häufiger  symmetrische  Gangarten  (HILDE‐
BRAND 1967, ARMS ET AL. 2002, FRANZ ET AL. 2005, NYA‐
KATURA  &  HEYMANN  2010).  Innerhalb  der  symmetri‐
schen Gangarten überwiegt der Schritt. Der Wechsel 





mit  zunehmender  Geschwindigkeit mehr  und mehr 
ab  bis  die  Extremitäten  eines  contralateralen 
Beinpaares  keine  gemeinsame  Kontaktphase  mehr 
haben. Die Kontinuität dieses Übergangs ist noch da‐
durch  hervorgehoben,  dass  oftmals  ein  Beinpaar 
schon  eine  kurze  gemeinsame  Flugphase  aufweist, 
während das andere Beinpaar noch eine gemeinsame 
Kontaktphase  hat  (CARTMILL  ET  AL.  2002).  SCHMITT 
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diagonalen  Beinpaares.  Oben:  Nycticebus  pygmaeus.  Unten: 
Saimiri sciureus. 
 
Zahlreiche  Beobachtungen  belegen,  dass  sich  Pri‐
maten auch  im Hinblick auf das Gangbild von ande‐
ren  Säugetieren  unterscheiden.  Dies  hatte  bereits 
MUYBRIDGE  (1887)  in  seinen  Filmaufnahmen  eines 
Pavians  bemerkt.  PROST  (1965),  IWAMOTO  &  TOMITA 
(1966,  TOMITA  1967)  und  schließlich  HILDEBRAND 
(1967)  haben  später  nachgewiesen,  dass  die  von 
MUYBRIDGE  nicht  näher  charakterisierten  Unter‐
schiede  zwischen  dem  Pavian  und  den  anderen 
Säugetieren  darin  begründet  sind,  dass  das  Hinter‐
bein  eines  diagonalen  Beinpaares  zeitlich  vor  dem 
Vorderbein aufgesetzt wird (Abb. 5.3.1). Diese diago‐
nale  Sequenz  der  Fußfolgeereignisse  ist  inzwischen 
für  eine  Vielzahl  von  Primatenarten  nachgewiesen 
(ROLLINSON & MARTIN  1981, VILENSKY  1989,  VILENSKY & 
LARSON 1989, CARTMILL ET AL. 2002, STEVENS 2006, 2007, 
WALLACE & DEMES 2008). Die Mehrzahl der Säugetiere 
nutzt  dagegen  ein  laterales  Fußfallmuster,  bei  dem 
die  Vorderextremität  eines  diagonalen  Beinpaares 










Rennen  nicht  selten,  bei  denen  ein  Beinpaar  schon 
eine kurze gemeinsame Flugphase aufweist, während 
das andere Beinpaar noch eine gemeinsame Kontakt‐
phase  hat.  Solche  „half‐runs“  (CARTMILL  ET  AL.  2002) 
kamen auch bei Nycticebus und Saimiri gelegentlich 
vor. Bei der  Fortbewegung am Boden oder  auf  gro‐
ßen  Ästen  bevorzugten  insbesondere  die  kleineren 
Arten  Microcebus  und  Saguinus  asymmetrische 





und Diagonalitätswert  in  Abb.  5.3.2  in  der  von  HIL‐




über  den  Vertretern  der  Außengruppen  ist  nicht 
erkennbar. Gemeinsam ist den Primaten, Tupaia und 
Monodelphis  die  enge  zeitliche  Kopplung  der 





Microcebus  und  Saguinus  nutzen  häufig  den 
langsamen  Trab  ebenso  wie  Tupaia  und  Mono‐
delphis.  Auch  die  laterale  Fußfolgesequenz  kommt 
bei den  kleineren Primaten  gelegentlich  vor. Umge‐
kehrt  ist  aber  die  diagonale  Sequenz  bei  Tupaia, 
Monodelphis  und  Rattus  nicht  zu  beobachten.  Bei 
Eulemur und Saimiri  ist die Präferenz  für das diago‐
nale Fußfallmuster am stärksten ausgeprägt.   
Die Ratte  scheint dagegen eine  andere  Fußfall‐
sequenz zu bevorzugen, bei der die Auffußereignisse 
aller  Extremitäten  etwa  in  gleichem  zeitlichem  Ab‐
stand  zueinander  liegen  („single  foot“  nach  HILDE‐
BRAND). Diese Gangart nutzen Ratten auf dem Boden 






Das  diagonale  Fußfallmuster  ist  als  abgeleitetes 
Merkmal  für  das  Grundmuster  der  Primaten 
anzunehmen,  da  es  bei  den  Vertretern  der 
Außengruppen  nicht  vorkommt.  Es  ersetzt  jedoch 
nicht  den  plesiomorphe Merkmalszustand  (laterales 
Fußfallmuster).  Vielmehr  kam  mit  dem  diagonalen 
Muster ein weiteres Merkmal hinzu und somit wurde 
die  Variabilität  der  Merkmalsausprägung  innerhalb 
der Primaten größer. 
In  den  jeweiligen  Familien  tritt  das  diagonale 
Fußfallmuster  selten  ausschließlich  auf.  Vor  allem 
kleine  quadrupede  Arten  (Cheirogaleidae,  Loridae, 
Callitrichidae)  nutzen  den  langsamen  Trab  ebenso 
häufig  und  für  Callitrichidae,  Loridae  und  Cerco‐
pithecidae  wurde  schon  häufiger  das  Vorkommen 
eines  lateralen  Fußfallmusters  beschrieben  (HILDE‐
BRAND  1967,  VILENSKY  ET AL.  1988,  DEMES  ET AL.  1990, 
SCHMITT  2003b,  STEVENS  2007).  Auch  Totenkopfaffen 
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nutzen  auf  ebenem  Grund  häufig  eine  laterale 
Sequenz  (PROST &  SUSSMAN  1969,  VILENSKY &  PATRICK 
1985). 
Die  Bevorzugung  langsamer  symmetrischer 
Gangarten bei der arboreal quadrupeden Fortbewe‐
gung  ist  wahrscheinlich  ebenfalls  ein  abgeleitetes 
Merkmal  der  Primaten  gegenüber  den  Scandentia. 
Spitzhörnchen  verhalten  sich  auf  schmalen  Substra‐
ten  ähnlich  wie  Sciuridae  und  überwinden  diese 




















Ratten  und  beispielsweise  auch  Gleithörnchen  (Pe‐




ich  dies  aber  als  Konvergenz  zu  den  Primaten 
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Paradigmen zum adaptiven Wert 
 
Die Präferenz der Primaten  für  langsame  symmetri‐
sche  Gangarten  liegt  vermutlich  darin  begründet, 
dass  im Galopp  oder  halfbound  die  höheren  Kräfte 
das  ohnehin  nachgiebige  Substrat  in  Schwingung 
versetzen und die Stabilität der Fortbewegung beein‐
trächtigen. Relevant wird dies umso mehr, wenn die 
Körpergröße  im  Verhältnis  zur  Tragfähigkeit  des 
Substrates zunimmt. 
Auch das Vermeiden  von Gangarten mit  länge‐
ren  Flugphasen  kann  in  diesem  Sinne  interpretiert 
werden.  Gangarten  mit  längeren  Kontaktzeiten 
verleihen  den  Primaten  eine  höhere  Stabilität  beim 






Die  größere  Variabilität  der  Fußfallmuster  nut‐
zen  Primaten  für  eine  Anpassung  an  die  jeweiligen 
Substratbedingungen  (VILENSKY  ET  AL.  1994,  STEVENS 
2006, NYAKATURA ET AL. 2008). Beispielsweise korreliert 
der  Diagonalitätswert  eng  mit  der  Substratneigung 
(PROST  &  SUSSMAN  1969,  ROLLINSON  &  MARTIN  1981, 
NYAKATURA ET AL. 2008).     
Der  adaptive Wert  des  diagonalen  Fußfallmus‐
ters der Primaten wurde  in den  letzten  Jahrzehnten 
vielfach  diskutiert.  Als  mögliche  Ursachen  wurden 
eine posteriore Verlagerung des Körperschwerpunk‐
tes,  eine  veränderte  neuronale  Kontrolle  der 
Gliedmaßenkoordination  oder  eine  beschleunigte 
Vorschwingphase der Hinterextremitäten vorgeschla‐
gen (ROLLINSON & MARTIN 1981, VILENSKY 1989, VILENSKY 






nale Muster  auf  seine  konvergente  Entstehung  bei 
arborikolen  Marsupialia  (Didelphidae,  Phalangeroi‐
dea). Diskutiert werden  die  adaptiven  Vorteile wie‐
der  primär  im  Zusammenhang  mit  der  arborealen 
Fortbewegung  auf  schmalem  Substrat  (RASMUSSEN 
1990,  White  1990,  CARTMILL  ET  AL.  2002,  SCHMITT & 






entlastet.  Die  Plausibilität  dieser  Hypothese  stützt 
sich  nicht  nur  auf  die  Konvergenz  bei  arboreal 
quadrupeden  Primaten  und Marsupialia  im Hinblick 
auf  die  Substratnutzung,  sondern  insbesondere  auf 
den  offensichtlichen  Zusammenhang  zwischen  dem 
Fußfallmuster,  der Greiffähigkeit  der Hintergliedma‐
ßen  und  der Verteilung  der Gewichtskraft  zwischen 
Vorder‐ und Hinterextremitäten  (ROLLINSON & MARTIN 
1981,  DEMES  ET  AL.  1994,  SCHMITT  &  LEMELIN  2002, 
SCHMITT 2003B, LEMELIN & SCHMITT 2007, SCHMIDT 2008, 








Die  Variation  der  Schrittfrequenz  und  der  Schritt‐
länge  sind  in  symmetrischen  Gangarten  die 
Bewegungsprinzipien  der  Veränderungen  der 
Geschwindigkeit  (HEGLUND  ET  AL. 1974, GOSLOW  ET  AL. 
1983,  VILENSKY  1983, VILENSKY & GEHLSEN  1984, HILDE‐
BRAND  1985,  HEGLUND  &  TAYLOR  1988,  VILENSKY  ET  AL. 
1988, FISCHER 1994, SCHILLING & FISCHER 1999, BIEWENER 
2003).  Die  Veränderbarkeit  dieser  Parameter  hängt 
nicht  unwesentlich  von  Strukturmerkmalen wie  der 
Länge  und  der  Masseträgheit  der  Extremitäten  ab 
und  diese  wiederum  unterliegen  dem  Einfluss  der 
Körpergröße. Der Vergleich dieser  geschwindigkeits‐
abhängigen  Parameter  bei  Tieren  verschiedener 
Körpergröße  ist deshalb nicht unproblematisch, aber 
für die Rekonstruktion  eines Grundmusterzustandes 
unabdingbar.  Ich  beginne  deshalb  hier  mit  einem 







Die  Eliminierung  des  Größeneinflusses  auf  die  Ge‐
schwindigkeit  als  Voraussetzung  für  den  Vergleich 
zwischen  Arten  ist  ein  methodisches  Problem,  für 
dessen  Lösung  vor  allem  zwei Wege  vorgeschlagen 
wurden:  die  Ermittlung  von  Übergangsgeschwin‐
digkeiten  zwischen Gangarten  (HEGLUND  ET AL.  1974) 
und  die  Berechnung  einer  dimensionslosen  Ge‐
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nächsten  wechseln,  ein  physiologisch  äquivalenter 
Parameter  bei  Tieren  unterschiedlicher  Größe  sein. 
Frequenz  und  Schrittlänge  bei  einer  Übergangs‐
geschwindigkeit  wären  folglich  vergleichbar.  Regu‐
läre,  geschwindigkeitsbestimmte  Gangartwechsel 
sind  zwar  charakteristisch  für  größere  Lauftiere wie 
Pferde oder Hunde, kommen aber bei Primaten und 
vielen  kleineren  Säugetieren  nicht  regelhaft  vor 
(VILENSKY 1983, REYNOLDS 1987, VILENSKY ET AL. 1988).  
Deshalb  wurden  später  die  Vorzugsgeschwin‐
digkeiten  innerhalb  von Gangarten  als physiologisch 
äquivalente  Vergleichsgrößen  bei  verschiedenen 
Tieren  diskutiert  (PERRY  ET  AL.  1988),  da  bei  diesen 




bei  gegebener  geometrischer  Gestaltähnlichkeit 
Säugetiere  dynamisch  ähnlich  fortbewegen,  wenn 




nik mit  v  =  Tiergeschwindigkeit,  g  =  Fallbeschleuni‐
gung und l = charakteristischer Längenparameter des 
Körpers. Die „Froude number“ wird aber häufig auch 
dann  benutzt  wird,  wenn  die  Bedingung  der 
geometrischen  Ähnlichkeit  gar  nicht  erfüllt  ist,  und 
dies  führte  vermehrt  zu  Kritik  auch  an  dieser  Me‐
thode  (DONELAN  &  KRAM  1997,  STEUDEL‐NUMBERS  & 
WEAVER 2006).  
Besonders anfällig  für den Effekt der geometri‐
schen  Unähnlichkeit  ist  die  von  ALEXANDER  &  JAYES 
(1983)  verwendete  Hüfthöhe  als  charakteristischer 
Längenparameter  des  Körpers.  STEUDEL‐NUMBERS  & 
WEAVER (2006) schlugen als Alternative vor, die dritte 
Wurzel der Körpermasse als Längenparameter zu ver‐
wenden,  da  sich  nur  diese  „Länge“  isometrisch  zur 
Körpergröße verhält. Die Korrektur der „Froude num‐
ber“ eliminiert nun den Faktor der Körpergröße, nicht 







Relativ  größere  Schrittlängen  und  relativ  niedrigere 
Schrittfrequenzen  gegenüber  anderen  Säugetieren 
gelten  als  eine  spezifische  Anpassung  der  Primaten 
an  die  arboreal  quadrupede  Fortbewegung  (ALEXAN‐
DER  &  MALOIY  1984,  REYNOLDS  1987).  Die  größere 
Schrittlänge  wurde  als  Folge  der  verlängerten 
Gliedmaßen  interpretiert.  Die  niedrigere  Schrittfre‐
quenz  soll  in  veränderten  Pendeleigenschaften  der 
Gliedmaßen  begründet  sein  (PREUSCHOFT  ET AL. 1998, 
RAICHLEN 2004).  
Aufgrund  der  zuvor  geschilderten  Problematik 
der Vergleichbarkeit  ist aber nach wie vor ungeklärt, 
ob  eine  signifikante  Veränderung  von  Schrittlänge 
und Schrittfrequenz für das Grundmuster der Prima‐
ten  angenommen  werden  kann.  Bevor  ich  diese 











Die  Primaten  in  dieser  Studie  erhöhen  ihre 
Geschwindigkeit  durch  eine  Vergrößerung  von 
Schrittlänge  und  Schrittfrequenz  und  verhalten  sich 
diesbezüglich  nicht  anders  als  andere  quadrupede 
Säugetiere (Abb. 5.3.3). Dabei kann die Geschwindig‐
keit um das Zehnfache gesteigert werden, ohne dass 
ein  Gangartwechsel  nötig  wird.  Die  Ergebnisse  der 




dauer  (Abb.  5.3.4).  Einige  Arten  zeigen  zudem  eine 
signifikante  Abnahme  der  Vorschwingphasendauer 
mit  zunehmender  Geschwindigkeit,  doch  ist  die 
Variationsbreite  dieses  Parameters  meist  geringer. 
Eine  Ausnahme  bildet  Nycticebus,  der  seine 
Schrittfrequenz  über  eine  Verkürzung  von  Kontakt‐ 
und Vorschwingphase gleichermaßen erhöht und sich 
hierbei  wie  die  nah  verwandten  Schlankloris  und 
Plumploris verhält (DEMES ET AL. 1990).  
Die Erhöhung der  Schrittlänge geschieht bei al‐
len  Arten  wiederum  durch  eine  Verlängerung  des 
Vorschwingphasenweges, während der Weg, den der 
Rumpf  während  der  Kontaktphase  eines  Beines 
zurücklegt,  bei  den meisten Arten  nahezu  unverän‐
dert bleibt.  Selbst wenn  eine  signifikante Abhängig‐







































Regel  identisch  im Hinblick  auf  die  Variation metri‐
scher Gangparameter (Abb. 5.3.4). Dies wird auch im 
Vergleich  der  Mittelwerte  deutlich,  die  im  Anhang 
(A12)  für die metrischen Gangparameter der Prima‐
ten und Außengruppenvertreter zu finden sind.  
Frequenz  und  Schrittlänge  sind  im Mittel  vorn 
und  hinten  gleich. Dies  gilt  oft,  aber  nicht  generell, 
auch für die Zeiten und Wege der Kontakt‐ und Vor‐
schwingphase.  Massenunterschiede  zwischen  Vor‐
der‐  und Hinterbeinen  können  zu  unterschiedlichen 
Pendeleigenschaften  führen,  die  sich  vor  allem  auf 
die  Geschwindigkeit  des  Beines  in  der  Vorschwing‐





digkeitseinflusses  signifikant  unterscheiden.  Bei 
Nycticebus  schwingen  die  Hintergliedmaßen  langsa‐


































der  F‐Wert  entsprechend  kleiner  als  derjenige  von 
Nycticebus und Saimiri.  
Daten  zur  relativen  Masse  der  Beinsegmente 
(PREUSCHOFT  ET  AL.  1998)  lassen  vermuten,  dass  hier 
ein  Zusammenhang  zur  Masseverteilung  in  der 
Hinterextremität  und  dem  sich  daraus  ergebenden 
Masseträgheitsmoment  besteht  (Tab.  5.3.1).  Bei 
Eulemur und  Saimiri  ist die Masse des Hinterbeines 
im  Oberschenkel  konzentriert,  bei  Nycticebus  cou‐
cang  ist  dagegen  der  Oberschenkel  relativ  leichter 
und  der  Unterschenkel  relativ  schwerer.  Auch  der 
Unterarm ist vergleichsweise schwerer.  
Die Verschiebung des Masseschwerpunktes der 








schwindigkeit  des  vorschwingenden  Beines,  worauf 
ich später noch eingehen werde.  
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Während  ein  Vergleich  von  Mittelwerten  bei  der 
weitgehend  geschwindigkeitsunabhängigen  Vor‐
schwingphasendauer noch zulässig ist, gilt dies nicht  
für  Schrittfrequenz  und  Schrittlänge.  Hier  sind  die 
Mittelwerte  vom  Einfluss  der  Geschwindigkeit  zu 





Vergleichs  ist  ersichtlich,  dass  keine  der  genannten 
Methoden  absolut  zuverlässig  ist  im  Ausschluss  der 
Einflüsse von Größen‐ und Gestaltunterschieden auf 
die  Geschwindigkeit,  dass  aber  die  Methode  des 
Vergleichs  dimensionsloser  Parameter  zuverlässiger 
erscheint gegenüber dem Vergleich von auf postulier‐
ten Übergangsgeschwindigkeiten beruhenden Erwar‐
tungswerten.  Diese  Erwartungswerte  sind  aus 
Regressionsgleichungen  für eine bestimmte Auswahl 
von  zumeist  „typischen“  Säugetieren  ermittelt  und 
ihr  Erklärungsraum  ist  folglich  durch  diese  Auswahl 
determiniert und limitiert.  
Für  den  Vergleich  der  Primaten mit  Vertretern 
der Außengruppen  im Hinblick  auf  Schrittlänge  und 
Schrittfrequenz  habe  ich  mich  für  den  Vergleich 
dimensionsloser  Parameter  entschieden.  In  der 
Berechnung der „Froude number“ sowie der relativen 
Schrittlänge  ist  der  Einfluss  der  Körpergröße 
ausgeschlossen durch Division mit der dritten Wurzel 
der  Körpermasse  (l0  =  m1/3).  Die  Berechnung  der 
relativen  Frequenz  folgt  den  Vorschlägen  von  HOF 
(1996)  für  die  Ermittlung  dimensionsloser  Gang‐
parameter (relative Frequenz = f / (g/l0)0,5).  
Im  Vergleich  der  mittleren  relativen  Schritt‐
frequenzen  bestätigen  sich  die  Beobachtungen  zur 
Dauer  der  Vorschwingphase.  Eulemur,  Saguinus, 
Nycticebus und Saimiri haben eine niedrigere Schritt‐
frequenz  als  Microcebus  und  die  Außengruppen‐
vertreter (Abb. 5.3.5).  
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Microcebus  hat  sogar  die  relativ  höchste  Frequenz 
unter allen Arten. Auch bei Saguinus ist die Frequenz 
noch  vergleichsweise  hoch  und  unterscheidet  sich 
nicht signifikant von derjenigen des Tupaia.  
Im  Vergleich  der  relativen  Schrittlängen  ist  ein 
Körpergrößeneffekt  nicht  deutlich  sichtbar.  Zwar 
unterscheiden  sich  beinahe  alle  Arten  signifikant  in 
ihrer  relativen  Schrittlänge  (Abb.  5.3.5),  ein  phylo‐
genetisches Signal ist darin jedoch nicht erhalten. Die 
relativ  größten  Schrittlängen  haben  Nycticebus  und 










Schrittlänge  und  Schrittfrequenz.  Sie  gehören  als 
plesiomorphe  Merkmale  zum  Grundmuster  der 
Primaten. 
Eine  niedrigere  Schrittfrequenz  gegenüber Ver‐
tretern der Außengruppen kann nur dann als abgelei‐
tetes Merkmale  für  das Grundmuster  der  Primaten 
angenommen werden, wenn der  letzte gemeinsame 
Vorfahre  größer  war  als  Microcebus  und  Saguinus 
oder  aber  bei  dieser  geringen  Größe  deutlich 
kräftigere  Greifextremitäten  hatte,  was  auf  die 
kleineren Loridae zutrifft. 
Diese Größenabhängigkeit  spricht  sehr  für  den 
vermuteten  Einfluss  der  Masseverteilung  in  den 
Extremitäten  auf  die  Schrittfrequenz.  PREUSCHOFT  ET 
AL.  (1998)  haben  erklärt,  dass  arboreal  quadrupede 
Primaten  erst  mit  zunehmender  Körpergröße  eine 
relativ kräftigere Greifmuskulatur benötigen, um die 
in vierter Potenz wachsenden Torsionsmomente um 
die  Substratachsen  zu  kontrollieren.  Größere  Arten 
haben  demzufolge  relativ  schwerere  Zeugopodien 
und  Autopodien  als  kleine  Arten.  Die  veränderte 
Masseverteilung  resultiert  in  einer  höheren Masse‐
trägheit,  welche  die  Schwinggeschwindigkeit  der 
Extremitäten  reduziert  und  die  Dauer  der  Vor‐
schwingphase  verlängert  (PREUSCHOFT ET AL. 1998, DE‐
MES ET AL. 1990).  
Unter  den  hier  betrachteten  Primaten  hat  nur 
Microcebus trotz seiner Greifextremitäten eine ähnli‐
che  mittlere  Vorschwingphasendauer  wie  Tupaia, 
Rattus  und  Monodelphis  als  Vertreter  der  Außen‐
gruppen  (Abb.  5.15).  Bei  Eulemur  und  Nycticebus 
dauert  die  Vorschwingphase  stattdessen  mehr  als 
dreimal so lang.  
In  Kapitel  4  habe  ich  gezeigt,  dass  die  relative Ver‐
längerung der Extremitäten nur dann als abgeleitetes 
Merkmal  zum  Grundmuster  der  Primaten  gehören 




ren  Primaten  wie  Eulemur  und  Saimiri  führt  nicht 
zwangsläufig  auch  zu  einer  Erhöhung  der  Schritt‐
länge.  Zwar haben  langbeinige  Formen wie Nyctice‐
bus  auch  große  Schrittlängen  und  die  kurzbeinigen 
Ratten und Mausmakis machen kleinere Schritte,  im 
intermediären  Bereich  ist  aber  die  Variation  der 
relativen Schrittlängen geringer als die Variation der 
relativen Beinlängen bei den hier verglichenen Arten.  
Der  schwache  Zusammenhang  zwischen  Bein‐
längen  und  Schrittlängen  beruht  darauf,  dass  der 
Einfluss  der  Gliedmaßenlänge  auf  die  Schrittlänge 
nicht  unmittelbar  ist,  sondern  vielmehr  von  der 
Beingeometrie bestimmt wird. Die Beingeometrie als 
Produkt der Gliedmaßenproportionen und der Kine‐
matik  überführt  die  anatomische  Beinlänge  in  eine 
funktionelle  Beinlänge.  Zur  funktionellen  Beinlänge 
kommen schließlich noch der Bewegungsumfang der 





Die  bisherigen  Überlegungen  zum  adaptiven  Wert 
größere Schrittlängen und niedrigerer Schrittfrequen‐
zen sind plausibel im Hinblick auf die Anpassungsnot‐
wendigkeiten  der  arboreal  quadrupeden  Fortbewe‐
gung, weil diese Bewegungsprinzipien vorteilhaft  für 
die Nachgiebigkeit sind. Doch in diesen Überlegungen 
nicht  berücksichtigt  war  bisher  die  Transforma‐
tionsrichtung  der  Merkmalsveränderungen  (ALEXAN‐
DER  &  MALOIY  1984,  REYNOLDS  1987,  VILENSKY  1989). 
Nicht  die  Primaten  haben  ihre  Schrittlängen 
vergrößert,  sondern  Carnivora  und  Artiodactyla 
haben  sie  gegenüber  dem  Grundmuster  der  Theria 
reduziert.  
Für  das  Grundmuster  der  Primaten  bedeutet 
dies,  dass  die  plesiomorphen  Bewegungsprinzipien 
zur  Gewährleistung  von  Nachgiebigkeit  aus  dem 





als  adaptiver  Vorteil  für  die  arboreal  quadrupede 
Fortbewegung  interpretiert.  Da  sie  aber  eine  Folge 
des  Besitzes  von  Greifextremitäten  ist,  kann  sie 
ebenso ein evolutives Beiprodukt sein, das erst nach 
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seiner Entstehung einen sekundären Anpassungswert 
gewann.  So wäre die Reduktion der  Schrittfrequenz 
als  Korrelat  der  zunehmenden  Masse  der  Greif‐
muskulatur  zunächst  eine  Exaptation  im  Sinne  von 
GOULD & VRBA (1982).  
Größere  Primaten  nutzen  die  veränderten 
Masseträgheiten  ihrer  Extremitäten  vorteilhaft  für 
die arboreale Fortbewegung. Die niedrigere Frequenz 
mindert  Substratschwingungen  (DEMES  ET  AL.  1990). 
Die unterschiedlichen Schwinggeschwindigkeiten der 
Vorder‐  und  Hintergliedmaßen  erzeugen  Torsions‐
momente,  die  bei  der  diagonalen  Kopplung  der 
Gliedmaßen  vor  allem  um  die  dorsovertrale  Achse 
des  Körpers  wirken.  Diese  Momente  könnten  die 
lateralen  Undulationen  des  Rumpfes  unterstützen, 
die Lemuren und Loris ausgiebig nutzen, um Schritt‐














Becken  werden  Kräfte  und  Momente  von  der 
Hinterextremität unmittelbar auf den Rumpf übertra‐
gen.  Axiale  Bewegungen wiederum wirken  sich  auf 
die Lage des Hüftgelenkes aus und Bewegungen der 




Bei  quadrupeden  Säugetieren  dominieren  late‐
rale Undulationen und Rotationen um die Längsachse 
der  Wirbelsäule  in  den  symmetrischen  Gangarten 
(ENGLISH  1980,  PRIDMORE  1992,  SCHILLING  &  HACKERT 
2006).  In  asymmetrischen Gangarten  dreht  sich  die 
Vorzugsrichtung  der Wirbelsäulenbewegung  um  90° 
und  ausgiebige  sagittale  Flexionen  und  Extensionen 
addieren nun einen signifikanten Beitrag zur Schritt‐
länge  (HILDEBRAND  1959,  GOSLOW  ET  AL.  1973,  JENKINS 
1974A, GASC 1993, ROCHA‐BARBOSA ET AL. 1996, SCHILLING 
&  FISCHER  1999,  FISCHER  ET  AL.  2002).  Diese  Sagittal‐
bewegungen gelten als ein abgeleitetes Merkmal  im 
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haft für einen zusätzlichen Schrittlängengewinn sind, 
wenn eine diagonale Fußfolgesequenz genutzt wird. 
Beobachtungen  an  anderen  kleinen  arborikolen 
Säugetieren  lassen  vermuten,  dass  eine  strenge 
Kopplung  zwischen  dem  diagonalen  Fußfallmuster 
und  dem  Vorkommen  der  Undulationen  nicht  be‐




gungen  im  Galopp  bei  zwei  Vertretern  der  Cerco‐
pithecinae  (Chlorocebus  aethiops  und  Erythrocebus 
patas)  und  findet  deutliche  Unterschiede  in  der 
Bewegungsamplitude  zwischen  den  Arten.  Bei  der 
Meerkatze  Chlorocebus  erhöht  sich  die  Amplitude 
der  sagittalen  Flexionen  und  Extensionen  um  das 
Fünffache  in  dem  beobachteten  Geschwindig‐




ihr Massenträgheitsmoment  zu  optimieren  und  den 











die  dorsoventrale  Achse  und  eine  horizontalen 
Translation des Hüftgelenkes  (Abb. 5.3.6). Longitudi‐
nale  Rotationen wiederum  kippen  das  Becken  seit‐






tät  erreichen  Beckenkippung  und  Seitwärtsrotation 
ihr  Maximum.  Das  Hüftgelenk  der  auffußenden 
Extremität  liegt  dann  an  seinem  tiefsten  Punkt  und 
am  weitesten  cranial  relativ  zum  Hüftgelenk  der 
anderen Hinterextremität, welche sich am Ende ihrer 









Die  strepsirhinen  Primaten  nutzen  die  Möglichkeit 
dieses  Zugewinns  in  etwas  stärkerem  Umfang  als 
Saguinus  und  Saimiri  (Tab.  5.3.2).  Bei  Eulemur  liegt 





Lumbalwirbelsäule  diesen  Beitrag  noch  deutlich 





bei  Nycticebus  pygmaeus  trägt  die  Hüfttranslation 
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horizontale  Ausrichtung  der  Zygapophysengelenke 
bei den Loridae (ANKEL 1967, CURTIS 1995).  
SHAPIRO ET AL. (2001) haben den Umfang lateraler 
Undulationen  der  Lumbalwirbelsäule  bei  einigen 









Die  Drehpunktlage  der  Vordergliedmaße  ist 
nicht an Rumpfbewegungen gebunden, doch können 
die Gelenkungen der Clavicula mit dem Sternum und 
dem  Acromion  der  Scapula  den  Bewegungsumfang 
des  Schulterblattes  einschränken  oder  aber  seine 
Bewegungen  in bestimmte Bahnen zwingen (SCHMIDT 
& FISCHER 2000, SCHMIDT & KRAUSE IM DRUCK). Durch die 
zeitliche  Kopplung  der  diagonalen  Gliedmaßen  bei 
Primaten  vergrößern  laterale  Undulationen  der 
Wirbelsäule  aber  auch  den  Bewegungsumfang  der 
Schulterregion  relativ  zur  Bewegungsrichtung  des 
Rumpfes (SCHMIDT & FISCHER 2000, SHAPIRO ET AL. 2002). 
Ist der Rumpf  zur  Seite der  auffußenden Extremität 











den  Bewegungsumfang  der  Schulterregion.  Bei  Eulemur  fulvus 
(oben) liegt die Scapula der auffußenden Extremität weiter cranial 





Sagittalebene  sind bei  allen  fünf  Primatenarten  von 







Auffällig  ist,  dass  alle  fünf  Primatenarten  im Mittel 
eine  relativ  große Neigung  der  Beckenachse  gegen‐
über  der  Horizontalebene  haben  verglichen  mit 
Vertretern der Außengruppen (Tab. 5.3.3). Bei Tupaia 
ist der Neigungswinkel selten größer als 20° (SCHILLING 
& FISCHER 1999).  Bezieht man  eine  größere Auswahl 
von  Säugetieren  ähnlicher  Körpergröße  in  den  Ver‐
gleich  ein,  so  bestätigt  sich  die  relativ  größere Nei‐
gung  der  Beckenachse  bei  den  Primaten  (JENKINS 






nahme  von  Nycticebus  bewegten  sich  alle  Arten  in 
dieser  Studie  mit  einer  moderaten  Krümmung  im 
hinteren Abschnitt der  Lumbalwirbelsäule. Bei  Eule‐
mur  ist  diese  Krümmung  besonders  markant.  Bei 
Nycticebus  ist  der  Rücken  gerade  und  nur  der  hin‐
terste  Abschnitt  der  Lumbalwirbelsäule  ist  nach 
ventral gebogen.  
Durch  das  Ausmaß  der  Wirbelsäulenbiegung 
kann auch der Abstand zwischen Körperschwerpunkt 
und  Substrat  der  jeweiligen  Bewegungssituation 
angepasst werden. Unter den Primaten habe ich die‐
ses  Bewegungsprinzip  nur  bei  einem  der  beiden 
Zwergloris  beobachtet.  Das  weibliche  Tier  konnte 
nicht  genügend  an  die  Versuchssituation  habituiert 
werden  und  hat  deshalb  eine  sehr  geduckte 
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gen  Spitzhörnchen  eine  stärkere  Rückenkrümmung 
(JENKINS  1974a).  Für  Mustelidae  wurden  ähnliche, 







Die  Hypothesen  zum  Grundmuster  der  Wirbel‐
säulenbewegung  sind  aufgrund  der  geringen 
Vergleichsbasis nur schwach begründet. Offenbar zei‐
gen Primaten hier die gleichen Bewegungsprinzipien 
wie  andere  Säugetiere,  so  dass  eine  Änderung  der 
Vorzugsrichtung der Bewegung für das Grundmuster 
nicht anzunehmen ist.  
Strepsirhini  nutzen  laterale  Undulationen  der 
Wirbelsäule,  um  ihre  Schrittlänge  zu  erhöhen. 
Anthropoidea machen  von dieser Möglichkeit weni‐
ger Gebrauch. Eine sehr große Amplitude der  latera‐
len  Undulationen  ist  ein  abgeleitetes  Merkmal  der 
Loridae  und  korreliert  mit  der  Vermehrung  der 
Wirbelzahlen im Rumpfbereich bei diesen Primaten. 
Die  Beckenachse  der  hier  untersuchten  Prima‐
ten ist im Vergleich zu den Außengruppen gegenüber 
der Horizontalebene  stärker geneigt. Die Variabilität 






Durch  Flexion  der Wirbelsäule  in  der  Sagittalebene 
kann  das  Becken  nicht  nur  stärker  geneigt  sondern 
auch  nach  cranial  verlagert werden.  So  können  die 
Abstände  der  Gliedmaßendrehpunkte  zueinander 
verändert werden, wodurch schließlich die Gewichts‐
verteilung  zwischen  Vorder‐  und  Hintergliedmaßen 
beeinflussbar  ist.  Je  stärker  der  Rücken  gekrümmt 










Die  Beingeometrie  im  Grundmuster  der  Theria 
begründet,  wie  schon  bei  der  Betrachtung  der 
Extremitätenproportionen,  die  Auswahl  der 
verglichenen  Merkmale  und  die  Unterschiede  der 
hiesigen Analyse zu bisherigen Studien der Kinematik 
der  Extremitäten  von  Primaten.  Ein  allgemeiner  Ex‐
kurs zur Beingeometrie wird deshalb den Ausführun‐






beschrieben,  sind  die  Extremitäten  der  Theria 
nachgiebige  Federn  (BLICKHAN  1989,  MCMAHON  & 
CHENG  1990,  FARLEY  ET  AL.  1993,  FISCHER  &  BLICKHAN 
2006, GEYER  ET AL. 2006, BIEWENER & DALEY 2007).  Sie 
bestehen  aus  mindestens  drei  gegeneinander 
gewinkelten  propulsiven  Elementen  und  einem 
Kontaktelement, durch welches die Kraft auf das Sub‐
strat  übertragen  wird  (KUZNETSOV  1985,  FISCHER  & 
WITTE 1998).  Aus  der  artübergreifenden  Ähnlichkeit 
der Vorder‐  und Hinterextremitäten  im Hinblick  auf 
diese  Gliederung  leiten  sich  die  funktionellen 
Analogiebeziehungen  zwischen  den  propulsiven 
Elementen beider Extremitäten ab (vgl. Abb. 4.1.1). 
Die  Bewegung  der  Extremitäten  während  der 
Kontaktphase  resultiert  aus  einer  weitgehend 
kontinuierlichen Retraktion der drei propulsiven Ele‐
mente,  ihre Winkelgeschwindigkeit  ist  nahezu  kon‐
stant (FISCHER ET AL. 2002). Die jeweils proximalen Ele‐
mente  Scapula und  Femur bewegen  sich parallel  zu 
den distalen Elementen Radius und Tarsometatarsus. 
FISCHER & WITTE  (1998) haben dieses Bewegungsprin‐
zip  als  „pantograph  behaviour“ bezeichnet. Wie  bei 
diesem  Zeichengerät  wird  also  auch  im  Bein  die 
Auslenkung des proximalen Elementes nur auf einen 
größeren  Maßstab,  der  Auslenkung  des  distalen 
Elementes,  übertragen  (Abb.  5.3.9).  Länge  und 
Winkelung des mittleren Elementes bestimmen den 
Grad  der  Vergrößerung.  Das  Längenverhältnis  zwi‐
schen  proximalem  und  distalem  Element  hat  wie‐
derum  Einfluss  auf  die  Kraft,  die  nötig  ist,  um  das 
distale Element zu bewegen, aber auch auf die Kraft, 
die  aus dieser Konstruktion  für den Antrieb  gewon‐
nen werden kann.  
Die von den drei propulsiven Elementen einge‐
schlossenen  Gelenke,  Schulter‐  und  Ellbogengelenk 
der  Vorderextremität  und  Knie‐  und  Sprunggelenk 
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der Hinterextremität bestimmen durch die Amplitude 
ihrer  Bewegungsumfänge maßgeblich  die  Änderung 
der  funktionellen  Beinlänge.  Die  funktionelle  Bein‐
länge ist die Distanz zwischen proximalem Drehpunkt 
und  Kontaktpunkt  mit  dem  Substrat.  Gelenk‐
bewegungen während  der  Kontaktphase  resultieren 
vor  allem  aus  dem  Umfang,  in  dem  die  ge‐
lenkstabilisierende  Muskulatur  Beugung  unter  der 
einwirkenden  Schwerkraft  zulässt  (COHEN  &  GANS 
1975, ENGLISH 1978A, FISCHER 1999, SCHOLLE ET AL. 2001, 
FISCHER & BLICKHAN 2006). Während  der  Vorschwing‐








die  zweigelenkigen  Extensoren  der  Vorder‐  und 
Hinterextremität  (M.  triceps  brachii  und M.  triceps 
surae)  eine  zentrale  Position  in  der  Perzeption  der 
Beingeometrie  einnehmen  (ECCLES &  LUNDBERG  1958 
HONGO ET AL. 1984, CAICOYA ET AL. 1999). Die Perzeption 
erfolgt als Dehnungsgrad  in den Muskelspindeln, de‐
ren  Ia‐Afferenzen über  Interneurone  im Rückenmark 
auf die Motoneurone der eingelenkigen Muskeln der 
Extremität verschaltet sind.  
In  symmetrischen  Gangarten  tragen  gleiche 
Drehpunkthöhen der Vorder‐ und Hinterextremitäten 
zur  Stabilisierung  der  Rumpfachse  in  der  Sagittale‐
bene  bei. Vertikale Oszillationen  des  Körperschwer‐




ist.  Bei  gleichen  Drehpunkthöhen  können  Vorder‐ 
und  Hinterextremitäten  die  gleichen  Schrittlängen 
erreichen,  wenn  sich  die  Bewegungsumfänge  der 
Gliedmaßen,  darstellbar  in  der  Gesamtwinkel‐
bewegung  einer  Extremität,  einander  anpassen. 




einem  formschlüssigen  Gelenk,  dem  Hüftgelenk,  in 
einer  festen  Lagebeziehung  zum  Rumpf  steht,  gilt 
dies  für  den Drehpunkt  der Vorderextremität  nicht. 
Die  Vorderextremität  rotiert  um  einen  Momentan‐
pol,  ein  kraftschlüssiges  Gelenk  dessen  Lagebezie‐
hung zum Rumpf von der Aktivität der extrinsischen 
Muskulatur  bestimmt  wird  (ENGLISH  1978B).  Im 
Röntgenbild  kann  der Momentanpol  ermittelt  wer‐
den, indem man den Punkt der geringsten Bewegung 
relativ  zum Rumpfskelett  sucht  („point of  zero  velo‐
city“).  Dieser  befindet  sich  bei  kleineren  Vertretern 
der Theria am vertebralen Rand der Scapula und liegt 
auf gleicher Höhe mit dem Hüftgelenk  (FISCHER ET AL. 
2002).  Im  Grundmuster  der  Theria  haben  Vorder‐ 
und Hinterextremitäten in symmetrischen Gangarten 
die  gleiche Drehpunkthöhe,  die  gleiche  Schrittlänge 







Beschreibungen  der  Bewegungsabläufe  von  Gelen‐
ken  und  Beinelementen  bei  Primaten  übernehmen 
nicht  selten  Bezugssysteme  aus  Studien  der 
menschlichen  Fortbewegung.  Die  Scapula wird  des‐
halb  aus  der  Betrachtung  der  Kinematik  der 
Vorderextremität  von  Primaten  weitgehend  ausge‐
schlossen,  die  nur  als  Arm  dem  Hinterbein  als 




wie  eine  Studie  über  die  funktionelle  Morphologie 
der Vorderextremität  von Alouatta  seniculus  (SCHÖN 
YBARRA  &  SCHÖN  1987).  Das  Auslassen  der  Scapula 
führt aber  zu einer anderen Einschätzung der Dreh‐
punktlage,  der  funktionellen  Beinlänge  und  schließ‐
lich der Winkelbewegung der Vorderextremität.  
Vergleichende  Studien  zur  Extremitätenbewe‐
gung  von  Primaten mit  anderen  Säugetieren  haben 
sich  insbesondere  mit  dem  Umfang  der  Gesamt‐
winkelbewegung  beschäftigt  (REYNOLDS  1987,  LARSON 
1998,  LARSON  ET  AL.  2000,  2001).  REYNOLDS  (1987) 
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beschrieb,  dass  Primaten  (Eulemur,  Ateles, 
Erythrocebus  und  Pan)  bei  einer  postulierten Über‐
gangsgeschwindigkeit  zwischen  symmetrischen  und 
asymmetrischen  Gangarten  relativ  größere  Schritt‐
längen  haben  als  andere  Säugetiere,  die  sie  durch 
eine  größere  Winkelbewegung  der  Extremitäten 
erreichen. Der  Außengruppenvergleich  beruhte  hier 
auf einer Regressionsgleichung über die Schrittlängen 
von  vier  anderen  Säugetieren:  Maus,  Ratte,  Hund 
und Pferd (HEGLUND ET AL. 1974).  
LARSON  ET  AL.  (2000,  2001)  haben  diese  Hypo‐
these an einem umfangreicheren Artenspektrum ge‐
prüft und fanden, dass Primaten tatsächlich im Mittel 
eine  größere Winkelbewegung  haben  als  Carnivora, 
Rodentia  und  Artiodactyla.  Welche  Transfor‐
mationsrichtungen  diesen  Mittelwertunterschieden 
zugrunde  liegen und welche Merkmalsausprägung  in 
welcher  Gruppe  abgeleitet  ist,  muss  auf  der  Basis 
einer  Phylogenie  noch  geklärt werden.  Die  Vorder‐
extremität der Primaten  fällt durch einen besonders 
großen  Bewegungsumfang  auf,  den  sie  durch  eine 
erhöhte Protraktion des Humerus erreicht. Der große 
Bewegungsumfang  des  Armes  im  Vergleich  zur 
Hinterextremität  ist aber  vor allem  in der Annahme 





diskutieren  seinen  adaptiven  Vorteil  im  Zusammen‐
hang mit  der  visuellen  Kontrolle  der  Positionierung 
der  Hand.  Diese  Hypothese  wird  unterstützt  durch 
Beobachtungen  bei  arborikolen  Marsupialia,  deren 
Humerus  auch  einen  größeren  Auffußwinkel  hat 
(SCHMITT & LEMELIN 2002, LEMELIN & SCHMITT 2007). 
Eine  ebenfalls  umfangreiche  Vergleichsstudie 
behandelt die Frage, ob die Extremitäten der Prima‐
ten  als  Anpassung  an  die  arboreale  Fortbewegung 
besonders  nachgiebig  sind  (LARNEY &  LARSON  2004). 
Als Maß für die Nachgiebigkeit wurde die Amplitude 
der  Beugung  von  Ellbogen‐  und  Kniegelenk  vergli‐
chen.  In  diesem  Parameter  unterschieden  sich  die 
Primaten  im  Mittel  nicht  so  deutlich  von  den 









Der  Drehpunkt  der  Scapula  kann  näherungsweise 





Hinterextremität  (in  symmetrischen  Gangarten)  der 
Fall ist.  
Bei Microcebus,  Saguinus  und  Saimiri  liegt  der 
Drehpunkt  der  Scapula  auf  gleicher  Höhe mit  dem 








Bei Nycticebus  pygmaeus  sind  die  Verhältnisse 
grundlegend anders. Nur das weibliche Tier, das nicht 





Bewegungsweise  im  Versuch  seinem  gewöhnlichen 
Verhalten  im  Käfig  entsprachen,  zeigte  ein  anderes 
Muster. Hier  lag der Oberrand der Scapula auf glei‐
cher Höhe mit dem  Iliosakralgelenk und das Hüftge‐
lenk  befand  sich  etwa  auf  der  Ebene  der  Schulter. 
Durch  die  umfangreiche  Beckenrotation  und  die 
starke Neigung der Beckenachse zur Horizontalebene 
wird  hier  das  Ilium  offenbar  zu  einem  zusätzlichen 
propulsiven  Element  der Hinterextremität.  Eine  sol‐
che intraspezifische Variabilität ist von anderen Arten 
bisher  nicht  bekannt.  Sie  verdeutlicht  einmal mehr 
die Anpassbarkeit der Bewegungsprinzipien in einem 
gegebenen  strukturellen Rahmen. Beide Verhaltens‐
weisen  sind  aber  Teil  des  natürlichen  Bewe‐
gungsrepertoires, wie Studien an anderen Vertretern 
der  Loridae  belegen  (EHRLICH  &  MUSICANT  1977). 
Deshalb werde  ich  im  Folgenden  die  kinematischen 





Drehpunkthöhe  der  Extremitäten  nicht  konstant  im 
Verlauf  eines  Schrittzyklus.  Die  Drehpunkte  der 
gleichseitigen  Extremitäten  ändern  ihre  vertikale 
Position aber stets gemeinsam. Ist das Hüftgelenk der 
auffußenden  Hinterextremität  an  seinem  tiefsten 
Punkt,  so  ist  auch  der  Drehpunkt  der  Vor‐
derextremität  am  Ende  ihrer  Kontaktphase  am wei‐








ren  Bewegungsumfang  als  Stütz‐  und  Antriebsele‐
ment. Sie wird ermittelt als der Winkel zwischen zwei 










hinten  in  ihren  Mittelwerten  oft  um  wenige  Grad 
(Abb.  5.3.10).  Nur  bei  Tupaia  und  Eulemur  ist  der 
Bewegungsumfang der Vordergliedmaßen gegenüber 
den  Hintergliedmaßen  deutlich  größer.  Bei  Nyctice‐
bus pygmaeus  (å) erreicht die Hinterextremität den 
Bewegungsumfang der Vorderextremität dann, wenn 
das Hüftgelenk  als  proximaler Drehpunkt  angenom‐
men wird. 
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beeinflusst  ist  (vgl.  Abb.  5.3.5).  Microcebus  und 
Saguinus  haben  beispielsweise  trotz  großer Winkel‐
bewegung relativ kleine Schrittlängen und Nycticebus 
erreicht  die  großen  Schrittlängen  nicht durch  große 
Winkelbewegung  sondern  primär  durch  die  langen 
Gliedmaßen.  Der  Bewegungsumfang  der  hinteren 
Extremität  ist  bei  allen  Arten  sehr  ähnlich  und 
unabhängig  von  Körpergröße  oder  systematischer 
Stellung. Eine Erhöhung der Gesamtwinkelbewegung 
bei Primaten gegenüber anderen Säugetieren, die als 
eine  Ursache  der  relativ  größeren  Schrittlängen 
vorgeschlagen  wurde  (REYNOLDS  1987,  LARSON  ET  AL. 
2000,  2001),  ist  im  Vergleich  der  hier  berück‐
sichtigten Arten nicht erkennbar.  
Während  die  Gesamtwinkelbewegung  der 
Vorderextremität variabler erscheint als diejenige der 
Hinterextremität,  ist  der  Grad  der  Variation  im 
Verhältnis  von Auf‐ und Abfußwinkel  vorn  geringer. 
Der Auffußwinkel der Vorderextremität  ist bei  allen 
fünf Primatenarten  stets  größer  als  ihr Abfußwinkel 
und die Differenz  liegt  im Mittel bei 11%  (± 2%) der 
Gesamtbewegung  (Abb. 5.3.10). Auffällig  ist hier vor 
allem der Unterschied zwischen den beiden Zwerglo‐
ris, während  im  Vergleich  zwischen  den  Arten  kein 




der  zwischen  dem  Fußpunkt  und  dem  Drehpunkt 
beim  Auf‐  und  Abfußen  eingeschlossen wird,  bildet 
folglich  ein  gleichseitiges  Dreieck.  Eine  starke 
Asymmetrie besteht bei Tupaia und dem männlichen 










verhältnissen  zwischen  den  Elementen  bestimmt 
wird.  Im Begriff der Beingeometrie sind die Struktur 
und  ihr  Funktionieren  also  zusammengefasst.  So  ist 
die Gleichheit der Winkelbewegung von Vorder‐ und 
Hinterextremität  nicht  notwendigerweise  das 
Ergebnis  gleicher  Bewegungen  der  Beinelemente, 
sondern  resultiert ebenso aus den Proportionen der 
propulsiven Elemente. 
In  Kapitel  4  habe  ich  die  Extremitätenproportionen 
der  Primaten  verglichen  und  gezeigt,  dass  die  Län‐
genverhältnisse zwischen den propulsiven Elementen 
der  Vorder‐  und  Hinterextremität  unterschiedlich 
sind. Die Scapula ist kürzer gegenüber dem Humerus 
und dem Radius,  ihre  relative  Länge  liegt bei 17%  ‐ 
24% der  Summe der drei propulsiven  Elemente. An 
der Hinterextremität  ist  stattdessen  das  distale  Ele‐
ment,  der  Tarsometatarsus,  relativ  kürzer  (17%  ‐ 
23%) als Femur und Tibia (vgl. Anhang A2). Weiterhin 
sind die Proportionen der Hinterextremität  artüber‐
greifend  ähnlicher  als  die  entsprechenden  Propor‐
tionen  der  Vorderextremität.  Die  unterschiedlichen 
Proportionen  verleihen  den  Vorder‐  und  Hinterex‐
tremitäten also zunächst eine unterschiedliche Bein‐
geometrie.  Der  Grad  der  Ähnlichkeit  oder  Ver‐
schiedenheit der Gliedmaßenproportionen sollte sich 







Längenverhältnisse  der Gliedmaßen  zueinander  und 
gegenüber  dem  Rumpf  die  Kinematik.  Sind  die 
Gliedmaßen  sehr  lang,  ist eine gegenseitige Störung 
der  Bewegungsabläufe  auf  einer  Körperseite  nicht 
unwahrscheinlich  und  birgt  ein  Risiko  für  die 
Kontinuität  und  Stabilität  der  Fortbewegung.  Bei 
Primaten, die sich auf flachem Grund bewegen, wer‐
den  diese  Störungen  durch  so  genanntes  „overstri‐
ding“ vermieden  ‐ das Hinterbein wird dabei seitlich 
am Vorderbein vorbei geführt und der Fuß setzt ne‐




die  Spurweite  durch  den  Substratdurchmesser  limi‐
tiert  und  „overstriding“  kommt  hier  nur  dann  vor, 
wenn  sich  die  Kontaktphasen  der  gleichseitigen 
Extremitäten  bei  höherer  Geschwindigkeit  kaum 





Bevor  ich  die  kinematischen Unterschiede  zwischen 
den  Arten  und  ihre  Beziehung  zu  den Gliedmaßen‐
proportionen  diskutiere,  möchte  ich  zunächst  die 
Gemeinsamkeiten der Bewegungsabläufe darstellen. 
Die  Bewegung  der  Extremitäten  während  der 
Kontaktphase  resultiert aus einer weitgehend  konti‐
nuierlichen  Retraktion  der  drei  propulsiven  Ele‐
mente,  ihre Winkelgeschwindigkeit  ist  nahezu  kon‐
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stant (Abb. 5.3.11). Die  jeweils proximalen Elemente 
Scapula  und  Femur  bewegen  sich  parallel  zu  den 
distalen  Elementen  Radius  und  Tarsometatarsus. 



































Die  zentrale  Rolle  dieses  Prinzips  für  die  Bewegung 
der Extremität wird auch durch die geringe Variation 
zwischen den Arten unterstrichen. Am Beginn eines 
Schrittzyklus  haben  die  parallel  geführten  Elemente 
Scapula  und  Radius  sowie  Femur  und  Tarso‐
metatarsus  ihre  größte  Neigung  gegenüber  der 
Horizontalebene und  rotieren während der Kontakt‐
phase  in  eine  annähernd  vertikale  Position.  Die 
mittleren  Elemente  Humerus  und  Tibia  beginnen 
stattdessen  ihre  Retraktionsbewegung  mit  einer 
vertikalen Position und erreichen beim Abfußen eine 
annähernd horizontale Lage.  
Die  Amplituden  der  Bewegung  der  funktionell 
analogen Elemente von Vorder‐ und Hinterextremität 
entsprechen sich aber in der Regel nicht, weil die Sca‐
pula  bedingt durch  die Art  ihrer  Kopplung mit  dem 







































Der  Humerus  gleicht  diese  Differenz  durch  einen 
größeren  Bewegungsumfang  gegenüber  der  Tibia 
weitgehend aus.  
Während  der  Vorschwingphase  variieren  die 
Bewegungen der propulsiven Elemente  in größerem 
Umfang  zwischen  den  Arten.  Übereinstimmend  ist, 
dass  die  Protraktion  im  Hinblick  auf  die Winkelge‐
schwindigkeit  der  Elemente  keine  kontinuierliche 
Bewegung  ist  (Abb. 5.3.12). Die Geschwindigkeit des 
Beines  ist  in  der  Anfangs‐  und  Endphase  der 
Vorschwingbewegung  niedrig.  Im  Unterschied  zum 
Auffußen ist das Abfußen der Extremität kein zeitlich 
eng begrenzter Moment  im  Schrittzyklus und dehnt 
sich  über mehrere Millisekunden  aus,  in  denen  die 
Kontaktelemente  allmählich  vom  Substrat  gelöst 
werden.  So  beginnt  die  Protraktion  der  Extremität 
proximal und setzt sich sukzessiv nach distal fort.  
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Scapula  und  Femur  befinden  sich  schon  in  ihrer 
Vorwärtsbewegung, während sich die Retraktion von 
Humerus  und  Tibia  noch  über  das  Ende  der 
Kontaktphase  hinaus  fortsetzt.  Eine  deutliche 
Beschleunigung der Extremität tritt dann bei 30% der 
Phasendauer ein und endet bei etwa 75%. Im letzten 







Bedingt  durch  die mechanischen  Rahmenbedingun‐
gen  der Beinbewegung  sind  der Variation  kinemati‐
scher  Parameter  als  Mittel  zur  Veränderung  von 
Schrittlänge  und  Geschwindigkeit  Grenzen  gesetzt. 






































Selbst  wenn  ein  signifikanter  Zusammenhang  zwi‐
schen der Positionierung bestimmter Elemente einer‐
seits und Schrittlänge oder Geschwindigkeit anderer‐
seits  nachweisbar  ist,  beeinflusst  die  Variation  von 
Geschwindigkeit  und  Schrittlänge  die  Variation  der 
Kinematik  durchschnittlich  nur  um  etwa  20%‐30% 
(Anhang A15). 
Die Auf‐ und Abfußwinkel der Hinterextremität 
sind  stärker  von  Änderungen  der  Schrittlänge  und 
Geschwindigkeit  beeinflusst  als  die  entsprechenden 
kinematischen Parameter der Vorderextremität.  
Im Vergleich  zwischen den Arten wird deutlich, 
dass  es  kein  einheitliches  Prinzip  der  Veränderung 
der  Kinematik  in  Abhängigkeit  von  Geschwindigkeit 
und  Schrittlänge  gibt.  Ebenso  wenig  ist  hier  ein 
phylogenetisches oder körpergrößenbestimmtes Sig‐
nal erkennbar. Einzige Gemeinsamkeit zwischen den 
Arten  besteht  im  Verhalten  des  Humerus  und  der 
Vergrößerung  seines  Auffußwinkels  mit  zunehmen‐


















































Aufgrund  der  unterschiedlichen  Einflüsse  von 
Geschwindigkeit  und  Schrittlänge  auf  die  Kinematik 
der  propulsiven  Elemente  ist  eine  Kovarianzanalyse 
nicht  das  geeignete  Mittel  für  den  Vergleich  von 
Mittelwerten  zwischen  den  Arten.  Die  Auf‐  und 
Abfußpositionen sind deshalb anhand  ihrer Mediane 
und  Quartile  verglichen,  um  die  Variation  zu 
berücksichtigen,  die  von  Art  zu  Art  verschiedene 
Ursachen hat (Abb. 5.3.13 und 5.3.14).  











































größeren  Abfußwinkel  zulassen.  Ebenfalls  sehr  ähn‐
lich sind sich die  fünf Primaten  in den Abfußpositio‐
nen  des  Radius  sowie  den  Auffußwinkeln  der  Ele‐
mente  der  Hinterextremität.  In  diesen  Parametern 
weicht oft nur eine Art vom allgemeinen Muster ab.  
Unter  allen  hier  verglichenen  Primaten  hat 
Microcebus den kleinsten Auffußwinkel des Humerus 




nen  der  Vorderextremität  ausgeglichen. Microcebus 
hat unter den hier verglichenen Primaten die  relativ 
längste  Scapula.  An  der  Hinterextremität  kompen‐
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siert der größere Bewegungsumfang des Tarsometa‐
tarsus  stattdessen  die  geringere  Amplitude  des 
Femur.  
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Eulemur  und  Nycticebus  (♀)  erreichen  den  relativ 
großen  Auffußwinkel  ihrer  Vorderextremität  vor 
allem  durch  einen  großen  Auffußwinkel  des  Hume‐
rus.  Das  unterschiedliche  Erscheinungsbild  der 
Fortbewegung  der  beiden  Zwergloris,  die  sich  ja  in 
der  Gesamtwinkelbewegung  ihrer  Extremitäten  so 
stark unterscheiden, geht vorn zudem auf einen stär‐
kere  Retraktion  des  Humerus  und  eine  größere 
Amplitude des Radius beim weiblichen Tier zurück.  
An der Hinterextremität ist dagegen die überein‐
stimmende  Positionierung  aller  Elemente  beim 
Auffußen  der  Extremität  auffällig,  nicht  nur  bei 






















Positionierung  seiner  Beinelemente  auf.  Die  Unter‐
schiede zwischen Saimiri und den übrigen Arten sind 
in einer allgemein gestreckteren Beinhaltung begrün‐
det. Während  bei  den  anderen  Arten  der Humerus 
beim Abfußen und das  Femur beim Auffußen annä‐
hernd  horizontal  ausgerichtet  sind,  hat  Saimiri  hier 
größere  Neigungen  der  Elemente.  Dennoch  ist  die 
Winkelbewegung  der  Extremitäten  kaum  reduziert. 





rus  relativ  lang. An  der Hinterextremität  gleicht  ein 
größerer Auffußwinkel der Tibia die geringere Ampli‐
tude des Femur aus.  
Saimiri  ähnelt  in  seiner  gestreckteren  Beinhal‐







Im  Vergleich  der  Beingeometrien  der  Primaten mit 
Vertretern der Scandentia, Rodentia und Marsupialia 
fällt  die  Einheitlichkeit  der  Auffußposition  der 
Hinterextremität  besonders  auf  (Abb.  5.3.15). Diese 
Positionierung  ist  nicht  nur  auf  die  Primaten  be‐
schränkt,  sondern  erscheint  ebenso  bei  anderen 
Säugetieren  unabhängig  von  ihrer  systematischen 
Stellung.  Erst  ab  einer  Körpergröße  von  4  ‐  5  kg 


























Eine  einheitliche  Auffußposition  der  Vorder‐
extremität  wurde  bisher  sowohl  für  verschiedene 
kleine Säugetiere berichtet  (FISCHER & BLICKHAN 2006) 
als auch bei den größeren Felidae beobachtet (DAY & 
JAYNE  2007).  Unter  den  Primaten  gleicht  nur 
Microcebus den anderen kleineren Säugetieren in der 
Winkelung  und  in  den  Proportionen  der  Beinele‐
mente.  Bei  den  größeren  Primaten  ändert  sich  die 
Geometrie  der  Auffußposition  durch  die  relative 
Verkürzung  des  proximalen  Elementes  und  den 
größeren Auffußwinkel des mittleren Elementes.  
In die Vergleichsgruppe habe ich zwei arborikole 
Marsupialia  (Caluromys  philander,  Didelphidae  und 
Trichosurus vulpecula, Phalangeridae) aufgenommen, 
die  wie  Primaten  Greiffüße  und  ein  diagonales 
Fußfallmuster  haben  und  für  die  auch  eine 
konvergente Veränderung der Auffußposition hin zur 
stärkeren  Protraktion  berichtet  wurde  (SCHMITT  & 
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LEMELIN 2002,  LEMELIN &  SCHMITT 2007).  Im  Vergleich 
der  Beingeometrien  ist  zwar  tatsächlich  eine 
Vergrößerung der humeralen Protraktion, z.B. gegen‐
über  Monodelphis  erkennbar,  doch  die  Proporti‐
onsverhältnisse  zeigen  keine  größere Ähnlichkeit  zu 
den  Primaten.  Eine  nahezu  gleiche  Auffußposition 
der  Vorderextremität  haben  auch  JENKINS  &  WEIJS 
(1979)  beim  Opossum  (Didelphis  virginiana) 
beobachtet.  Der  Humerus  der  Marsupialia  ist  im 
Vergleich  zu dem der Primaten  recht  kurz  (34% der 
Summe  der  propulsiven  Elemente),  so  dass  ein 
größerer  Auffußwinkel  des  Humerus  keine  stärkere 
Protraktion  der  Vorderextremität  erbringt.  Dies  ist 





Die  Abfußpositionen  der  Extremitäten  erschei‐
nen  insgesamt variabler  in allen Gruppen,  insbeson‐
dere  bei  der  Hinterextremität  ist  hier  kein  Einfluss 
der  Körpergröße  oder  der  Längenverhältnisse  zwi‐






mehr  (FISCHER  ET  AL.  2002).  Bei  den  Primaten  ist 
stattdessen  der  Humerus  zum  Zeitpunkt  des  Abfu‐



















ner  erneuten  Streckung.  Das  Minimum  der 
funktionellen Beinlänge wird erreicht, wenn das Kon‐





Die  Hinterextremität,  die  außer  bei  Nycticebus 
stets  länger  ist  als  die  Vorderextremität,  ist  gegen‐
über dieser bei allen Arten stärker flektiert. Selbst bei 
maximaler  Streckung  am  Ende  der  Kontaktphase 
erreicht  ihre  funktionelle Länge nur etwa 70%  ‐ 80% 
der  anatomischen  Beinlänge.  Die  Gliedmaßen  von 
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Die  Unterschiede  zwischen  den  Arten  sind  an  der 
Vorderextremität wiederum  stärker  ausgeprägt,  die 
jeweiligen Längenunterschiede zwischen Vorder‐ und 
Hintergliedmaßen  wirken  sich  hier  also  deutlicher 
aus.  




Vorderextremität  bei  allen  Arten  größer  gegenüber 
der Hinterextremität. Dieser Befund stimmt mit den 
Beobachtungen  von  LARNEY  &  LARSON  (2004)  zur 





rung  der  funktionellen  Beinlänge  gleich  und  unab‐
hängig  vom  Grad  der  Protraktion  bleibt.  Arten,  die 
ihre Extremitäten zu Beginn der Kontaktphase stärker 
strecken,  beugen  diese  auch  weniger  während  der 
Kontaktphase.  Die  Hypothese,  dass  die  größere 
Protraktion  der  Vorderextremität  bei  Primaten  die 
Nachgiebigkeit  ihrer Bewegung erhöht  (LARSON ET AL. 
2000),  wird  hier  nicht  bestätigt.  Dass  aber  in  der 
Variation  dieser  Parameter  das  Potential  zur  Erhö‐
hung der Nachgiebigkeit liegt, zeigen die Verhältnisse 
beim weiblichen  Zwerglori. Bei der Betrachtung der 
Bodenreaktionskräfte werde  ich  auf  die  Auswirkun‐
gen der unterschiedlichen Nachgiebigkeiten von Vor‐
der‐ und Hinterextremität auf die Beinsteifigkeit und 
die  Kräfteverteilung  zwischen  den  Gliedmaßen 
zurückkommen.   
Im  Vergleich  der  Änderung  der  funktionellen 
Beinlängen  zwischen den  Primaten und den Vertre‐
tern  der  Außengruppen  Tupaia,  Rattus  und Mono‐
delphis  wird  sichtbar,  dass  die  Primaten  keine 
nachgiebigere  Kinematik  haben  als  diese  anderen 
kleinen  Säugetiere  (Abb.  5.3.16).  Die  Hinter‐
extremitäten  von  Tupaia,  Rattus  und  Monodelphis 
sind  insgesamt  stärker  flektiert  und  die  Amplitude 







Monodelphis  die  am  stärksten  flektierten  Extre‐
mitäten und Tupaia zeigt die größte Nachgiebigkeit in 
der  Änderung  der  funktionellen  Beinlänge.  Die 
Amplitude der  Längenänderung  ist hier auch größer 
als  diejenige  der  Primatenextremitäten.  Folglich  ist 
die Vorderextremität  der  Primaten  ebenso  nachgie‐
big  wie  diejenige  der  Vergleichsgruppen  und  die 






Während  Streckung  und  Beugung  der  Extremität 
stets einen biphasischen Verlauf  in einem Schrittzyk‐
lus  haben,  trifft  dies  nicht  notwendigerweise  auch 
auf die Gelenke zu, die von den propulsiven Elemen‐
ten eingeschlossen werden.  
Die  Biphasizität  ist  deutlich  im  Ellbogen  und 
Kniegelenk  ausgeprägt,  während  im  Schultergelenk 




schen  den  propulsiven  Elementen  der  Vorder‐  und 
Hinterextremitäten,  die  auf  der  Ähnlichkeit  ihrer 
Bewegungsabläufe  beruht,  ist  zwischen  den  sich  in 
ihren  Lagebeziehungen  entsprechenden  Gelenken 
(Schulter und Knie, Ellbogen und Sprunggelenk) also 
nicht  gegeben. Hier  sind  sich  Ellbogen‐  und  Kniege‐
lenk  bezüglich  ihrer  Rolle  bei  der  Änderung  der 
funktionellen Beinlänge ähnlicher.  In allen Gelenken 
beginnt die erste Beugephase kurz vor oder mit dem 
Auffußen, erreicht  ihr Ende  jedoch  zu unterschiedli‐
chen  Zeitpunkten  im  Verlauf  der  Kontaktphase.  Da 
die  zwei  Gelenke  einer  Extremität  sich  gegenläufig 
öffnen,  beginnen  die  Streckungen  nicht  zeitgleich 




sind  die  Unterschiede  im  zeitlichen  Verlauf  der 
Gelenkbewegungen  recht  groß  (Abb.  5.3.17  und 
5.3.18). Die Variation spiegelt dabei nicht nur die Ein‐
flüsse  der  unterschiedlichen  Proportionen  innerhalb 
der Extremität wider,  sondern eben auch die unter‐
schiedlichen  Längenverhältnisse  zwischen  Vorder‐ 
und  Hinterextremität.  Relativ  gering  sind  nur  die 
Unterschiede  in  der  Bewegung  des  Kniegelenkes 
während der Kontaktphase.  
Die  Amplituden  von  Schulter‐  und  Ellbogenge‐
lenk während der Kontaktphase sind bei Eulemur und 




Grad  der  Beugung  der Vorderextremität  von Art  zu 
Art  verschieden.  Bei  Saimiri  ist  die  Beugung  am 
geringsten,  was  sich  auf  die  Pendelgeschwindigkeit 
der  Vorderextremität  auswirkt.  Deren  Vorschwing‐
phase dauert  länger als diejenige der Hinterextremi‐
tät  und  dieser Unterschied  resultiert  offenbar  nicht 
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Ein  größerer  Abfußwinkel  im  Kniegelenk  erhöht  bei 
allen Arten außer bei Microcebus die Amplitude der 
Bewegung  während  der  Kontaktphase  und  Vor‐
schwingphase (Abb. 5.3.20).  
102






























Arboreale Quadrupedie - Vergleich der Bewegungsprinzipien 
Hierin wird die Zunahme der funktionellen Beinlänge 
in der zweiten Hälfte der Kontaktphase sichtbar, die 
ja  bei  allen  Arten  einen  positiven  Einfluss  auf  die 
Schrittlänge hat. Eine Vergrößerung der Nachgiebig‐
keit  bedeutet  dies  allerdings  nicht.  In  den  Parame‐
tern  der  Sprunggelenksbewegung  sind  die  Unter‐
schiede zwischen den Arten geringfügig. Bei Eulemur 
ist  hier  eine  etwas  stärkere  Flexion  des  Beines  zu 
erkennen, die mitverantwortlich ist für dessen relativ 











setzt.  Erst  im  letzten  Viertel  der  Kontaktphase  löst 
sich  der  Carpometacarpus  allmählich  vom  Substrat. 
Microcebus setzt seine Hand unmittelbar unter dem 





Microcebus  und  Saguinus  platzieren  die  Hand 
seitlich  der  Mittellinie  des  Substrates  während  die 
anderen Primaten, die  ihre Vorderextremität weiter 
nach vorn strecken, die Hand mittig auf die Oberseite 
des  runden  Substrates  aufsetzen.  Der  erste  Strahl 
divergiert gegenüber den anderen Fingern und reicht 
auf die gegenüberliegende Seite des Substrates.  
In  der  Haltung  der  übrigen  Finger  gibt  es 
geringfügige  Unterschiede  zwischen  den  Arten. 
Eulemur  positioniert  den  zweiten  Strahl  auf  der 
Oberseite des Substrates  in Bewegungsrichtung und 
winkelt ihn dabei leicht an. Die verbleibenden Finger 
umgreifen  die  Seite  des  Substrates  und  reichen  bei 
der  hier  verwendeten  Substratdicke  bis  in  den 
unteren  Quadranten,  so  dass  der  Greifradius  etwa 
dem Substratdurchmesser entspricht. Bei Microcebus 
und  Saguinus  sind  die  gewählten  Substratstärken 
relativ  zum Greifradius der Hand größer. Bei beiden 
Arten  liegt  die  Längsachse  des  Substrates  oft 
zwischen zweitem und drittem Strahl. Alle Finger sind 










zwischen  erstem  und  zweiten  Strahl  oder,  bei 
Microcebus  und  Saguinus,  zwischen  zweitem  und 
dritten Strahl abgerollt.    
In der Haltung und Positionierung des Fußes be‐
steht  dagegen  eine  größere  Einheitlichkeit. Der  Fuß 
nimmt  immer  eine  deutlichere  Greifhaltung  schon 
mit  Beginn  der  Kontaktphase  ein,  schließt  also  die 
Substratachse zwischen der Großzehe einerseits und 





günstigt  diese  Greifposition  (vgl.  Abb.  5.2.1).  Die 
distale Fußfläche nimmt mit der Lateralseite des Sub‐
strates  Kontakt  auf,  der  erste  Strahl  umgreift  die 
obere Rundung und reicht mit seiner Endphalanx auf 
die Gegenseite. Die Zehenspitzen der übrigen Strah‐





lux  in  seinem Grundgelenk,  kann  die Großzehe  fest 
an  das  Substrat  gepresst werden  und  dadurch  eine 
Gegenkraft  zu den übrigen Zehen aufbringen. So  ist 
der  Fuß  zur  Erzeugung  signifikanter  Drehmomente 
um die  Längsachse des Substrates befähigt. Bei den 












Bei  der  Fortbewegung  auf  einem  Substrat,  dessen 
Durchmesser  kleiner  ist  als  der  Rumpfdurchmesser 
des Tieres sind Bewegungen der Gliedmaßen außer‐
halb  der  Sagittalebene  kaum  zu  vermeiden,  da  die 
Fußpunkte  in einer  Linie unterhalb des Körpers und 
medial  gegenüber den  proximalen Drehpunkten  lie‐
gen. Da solche Bewegungen die in die Ebene der Vor‐
wärtsbewegung  projizierten  Längen  der  propulsiven 
Elemente  verkürzen,  sind  ausgeprägte  Abduktionen 
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und  Adduktionen  aber  nachteilig  für  den  Schritt‐
längengewinn. 
 Um  das  Substrat  zu  erreichen,  werden  die 
Autopodien  nach  medial  geführt  indem  Unterarm 
und  Unterschenkel  gegenüber  der  Sagittalebene 
adduziert werden. Die Adduktion resultiert aber nicht 
aus  einer  Medialrotation  der  Elemente  in  ihrem 
proximalen  Gelenk,  denn  weder  Ellbogen‐  noch 
Kniegelenk  lassen Bewegungen außerhalb der Ebene 
von Humerus und Femur zu. Stattdessen rotieren die 





















dem  Verlust  des  Schlüsselbeines  bei  aclaviculären 




das  Schlüsselbein  geradezu  eine Medialrotation  der 
Scapula  (Abb.  5.3.22).  Da  aufgrund  dieser  Medial‐
rotation der Extremität die Ebene der Gelenkflexion 
von der Parasagittalebene abweicht, erzeugt die mit 
dem  Auffußen  beginnende  Beugung  der  Gelenke 
zunächst  eine  Abduktion  des  Humerus  und  eine 
Zunahme  des  Adduktionswinkel  des  Unterarmes. 
Rotiert das Schulterblatt im Verlauf der Kontaktphase 

















möglich.  Selbst  Nycticebus  pygmaeus  abduziert  die 
Vorderextremität  auch  bei  akrobatischen  Klet‐
terbewegungen  immer  durch  eine  Abduktion  der 
Scapula, was  sehr wahrscheinlich  die  relative  Kürze 
dieses Elementes bei den Loridae erklärt.  
Bei  den  cercopithecinen  Altweltaffen  geht  die 
eingeschränkte  Mobilität  der  Vorderextremität 
außerhalb  und  in  der  Parasagittalebene  auf  einen 
reduzierte  Bewegungsumfang  der  Scapula  zurück 
(ROBERTS  1994, WHITEHEAD &  LARSON  1994,  SCHMIDT & 
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KRAUSE IM DRUCK). Diese Reduktion ist auch das Ergeb‐
nis  einer  Verkürzung  der  Claviculae.  JENKINS  ET  AL. 














An  der  Hinterextremität  sind  die  zeitlichen  Abläufe 
der Abduktionsbewegung während des Substratkon‐
taktes etwas anders und unterscheiden sich zwischen 
den  Arten  abhängig  vom  Umfang  seitwärts  gerich‐
teter Undulationen des Rumpfes.  
Um den  Fuß  an das  Substrat  zu  führen,  rotiert 
das Femur zunächst um seine Längsachse nach außen 
und erzeugt dadurch die Adduktion des Unterschen‐
kels.  Bei  Eulemur  und  Nycticebus,  die  ihren  Rumpf 




Bei  beiden  Arten  geht  die  Streckung  des Hüft‐
gelenkes  im  Verlauf  der  Kontaktphase  mit  einer 
Abduktion des Femur einher. Bei Nycticebus ist diese 
enorm und beim männlichen Tier mit seinem stärker 
geneigten  Becken  noch  größer  als  beim  Weibchen 
(vgl. Abb. 5.3.7). Hier scheint eine Einschränkung der 
Hüftrotation  durch  das  Ligamentum  teres  femoris 
wahrscheinlich, welches  den Gelenkkopf  des  Femur 
mit dem Acetabulum verbindet.  
Auch  Saguinus  abduziert  das  Femur  mit 
zunehmender  Streckung  im  Hüftgelenk,  hat  aber 
auch  schon  zu Beginn der  Kontaktphase  eine  abdu‐
zierte  Haltung,  weil  die  seitwärts  gerichteten 
Undulationen des Rumpfes nur geringfügig  sind und 
das  Femur  folglich  beim  Auffußen  am  Rumpf 
vorbeigeführt  werden  muss.  Gleiches  gilt  auch  für 
Microcebus. Saimiri kann aufgrund seiner gestreckte‐
ren  Beinhaltung  und  des  geringeren  Bewegungs‐









male  und  das  distale  Element  parallel  geführt wer‐









ihrer Geometrie als auch  in  ihrer  relativen  Invarianz 
gegenüber  dem  Abfußwinkel.  Die  Kinematik  der 
Extremitäten  innerhalb  der  Gangart  Schritt  ist 
weitgehend  unabhängig  von  der  Geschwindigkeit. 
Auch  im Grad  der Nachgiebigkeit  der  Extremitäten, 








delphis.  Bei  Eulemur, Nycticebus,  Saguinus  und  Sai‐
miri  ändert  sich  die  Beingeometrie  der  Vorder‐
extremität.  Der  Humerus  wird  über  die  Vertikale 
hinaus  protrahiert  und  die  Proportionen  zwischen 
den  drei  propulsiven  Elementen  verändern  sich  so, 
dass  die  Scapula  relativ  kürzer  wird  zugunsten  des 
Radius bei den Strepsirhini und zugunsten des Hume‐
rus  bei  den  Platyrrhini.  Nur  bei  Eulemur  und  dem 
weiblichen  Nycticebus  hat  diese  Veränderung  aber 
Auswirkungen  auf  die  Gesamtwinkelbewegung  der 
Vordergliedmaße, die  im  Falle  von  Eulemur  so  groß 




als  abgeleitetes  Bewegungsprinzip  anzunehmen, 
wenn der letzte gemeinsame Vorfahre größer war als 
Microcebus. Dass die damit korrelierten Proportions‐
veränderungen  innerhalb  der  Vorderextremität  bei 
Eulemur und Nycticebus anders sind als bei Saguinus 
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Opponierbarkeit des Hallux  schon  lange  als  abgelei‐
tete  Merkmale  der  Primaten  ausgewiesen  (MARTIN 
1968).  
Die Bewegungsprinzipien der Adduktion und Ab‐
duktion  der  Extremitäten  sind  als  plesiomorph  für 
das  Grundmuster  der  Primaten  nachgewiesen.  Sie 
bleiben  innerhalb  der  Strepsirhini  grundsätzlich 
erhalten. Innerhalb der Anthropoidea ändert sich die 
Mobilität  der  Schulter  und  aktive  mediolaterale 







Da  eine  relativ  größere  Schrittlänge  erzeugt  durch 
eine relativ größere Winkelbewegung der Extremitä‐
ten  nicht  zum  Grundmuster  der  Primaten  gehören 
und auch nicht konvergent bei denjenigen arboriko‐






geometrie  und  den  Längenverhältnissen  der  Extre‐
mitäten zueinander und gegenüber dem Rumpf wird 
deutlich, dass sich die Veränderungen der Kinematik 
der  propulsiven  Elemente  der  Vorderextremität  bei 
den Primaten nicht notwendigerweise als spezifische 
Anpassungen an die arboreal quadrupede Fortbewe‐
gung  darstellen. Die  einheitliche  Auffußposition  der 
Hinterextremität  weist  dieser  eine  offensichtliche 
Rolle als mechanische und/oder neuronale Stellgröße 
zu,  die  auch  bei  zunehmender  Extremitätenlänge 
nicht verändert wird.  
In Verbindung mit dem diagonalen  Fußfallmus‐
ter  erzwingt  die  Beibehaltung  dieser  Positionierung 
folglich  eine  craniale  Verschiebung  des  Bewegungs‐




Eine  einheitliche  Auffußposition  der  Vorder‐
extremität,  die  bei  Säugetieren  als  zentrales  Bewe‐
gungsprinzip  der  mechanischen  Selbststabilität  der 
quadrupeden  Bewegung  gilt,  muss  zugunsten  der 
Verlängerung  der  Hintergliedmaßen  aufgegeben 
werden. Hierin wird deutlich, dass die mechanischen 
Anforderungen  anderer  Bewegungsweisen  und  ihre 
Erfüllung  durch  Anpassung  der  Längenverhältnisse 







Die  Verlängerung  der  Gliedmaßen  gegenüber  dem 
Rumpf  bei  den  Platyrrhini  und  Catarrhini  ist  bei 
zunehmendem  Gewicht  nicht  länger  mit  der  stark 
flektierten  Beinhaltung  vereinbar  (BIEWENER  1983A, 
BIEWENER  1990).  Der  höhere  Grad  der  Streckung 
könnte  schon  zum  Grundmuster  der  Anthropoidea 
gehören,  deren  letzter  gemeinsamer  Vorfahre 
vermutlich größer war als derjenige der Primates und 
auch  derjenige  der  Strepsirhini.  Eine  stärkere  Stre‐
ckung der Extremitäten reduziert nicht nur die Belas‐












Jede  Extremität  überträgt  während  ihrer  Kontakt‐
phase eine Kraft auf das Substrat, die sowohl aus der 
auf den Körper wirkenden  Schwerkraft als auch aus 





und die mediolaterale Kraft  ist  seitwärts nach  innen 
oder  außen  gerichtet.  Die  von  der  Extremität 
übertragenen Kräfte wirken als Bodenreaktionskräfte 
mit  gleichem  Betrag  in  entgegengesetzter  Richtung 
auf  den  Rumpf  zurück;  tragen,  beschleunigen  und 
bremsen ihn.  
Wie  diese  Kräfte  Einfluss  nehmen  auf  Balance 
und Nachgiebigkeit möchte  ich  zuerst  in  einem  Ex‐
kurs über die allgemeinen Grundlagen dieser Zusam‐
menhänge  darstellen,  bevor  ich die  diesbezüglichen 











Hinterextremitäten  in  symmetrischen  Gangarten 
gleich  verhalten  (gleiche  Frequenz,  Schrittlänge  und 
Winkelbewegung),  besteht  in  der  Erzeugung  und 
Übertragung  von  Kräften  eine  funktionelle  Differ‐
enzierung.  Sowohl  die maximalen  Vertikalkräfte  als 
auch die bremsenden und beschleunigenden Impulse 
sind vorn und hinten unterschiedlich groß. So ist hier 
eine  Aufgabenteilung  zwischen  Vorder‐  und  Hinter‐
extremität zu beobachten, die darin besteht, dass die 
Vordergliedmaßen  die  größere  Rolle  bei  der 
Erzeugung  bremsender  Impulse  übernehmen,  wäh‐
rend die Hintergliedmaßen den Rumpf beschleunigen 














zeitliche  Koordination  der  Kontaktphasen  aller 
Gliedmaßen  und  schließlich  die  funktionelle  Steifig‐
keit der  Extremitäten beeinflussen die Kraftübertra‐
gung  auf das  Substrat  (MANTER 1938, GRAY 1944, CA‐
VAGNA ET AL. 1977, ALEXANDER 1977, 1982, MCMAHON ET 
AL. 1987, DEMES ET AL. 1994, BIEWENER 2003).  
Funktionelle  Steifigkeit  ist  eine  Eigenschaft  der 
Extremitäten,  die  nur  aus  dem  Feder‐Masse‐Modell 
erklärbar  ist (BLICKHAN 1989, MCMAHON & CHENG 1990, 
FARLEY  ET  AL.  1993,  BIEWENER  &  DALEY  2007).  Sie  be‐
schreibt  das  Verhältnis  von  Kraftänderung  zur 
Längenänderung einer Feder.  In der Anwendung auf 
das  Bein  errechnet  sich  die  funktionelle  Steifigkeit 










berichtet,  dass  die mechanische  Steifigkeit  offenbar 
eine  Konstante  ist,  die  sich  geschwindigkeits‐
unabhängig  verhält  (MCMAHON & CHENG 1990, FARLEY 
ET AL. 1993, ROBERTS ET AL. 1997). Sie  ist aber zwischen 
Arten  verschieden  und  im  Vergleich  quadrupeder 
Lauftieren  wurde  eine  größenabhängige  Zunahme 
der mechanischen  Steifigkeit  ermittelt  (FARLEY  ET  AL. 
1993).  Anpassungen  der  funktionellen  Steifigkeit 
innerhalb einer Art erfolgen deshalb vor allem durch 
Anpassungen der Kinematik, wobei der Auffußwinkel 
der  Extremität  die  zentrale  Rolle  spielt.  Mathe‐
matische  Simulationen  von  Bein‐  oder  Körper‐
modellen  vor  allem  in  schnellen  Gangarten  haben 
nun  nachgewiesen,  dass  die  funktionelle  Steifigkeit 
der  Extremitäten  bei  quadrupeden  und  bipeden 
Säugetieren,  beim  Menschen  und  bei  Vögeln  eine 
Kenngröße  der  dynamischen  Selbst‐Stabilität  ist 
(ALEXANDER  &  VERNON  1975,  CAVAGNA  ET  AL.  1988, 
BLICKHAN 1989, MCMAHON & CHENG 1990, FARLEY ET AL. 
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einer  Extremität  und  der  dynamischen  Selbststabili‐
tät  der  Bewegung  erklärt  schließlich  die  limitierte 
interspezifische  Variation  dieses  kinematischen 
Parameters  bei  vielen  Säugetieren  und  bei  Vögeln, 
sowie  seine  exakte  Justierung  am  Ende  der 
Vorschwingphase  (GATESY & BIEWENER  1991,  SEYFARTH 
ET AL. 2003, DALEY & BIEWENER 2006, FISCHER & BLICKHAN 
2006,  BLICKHAN  ET  AL.  2007).  Die  erzwungene  Ände‐
rung  des  Auffußwinkels  der  Vorderextremität  bei 
größeren  Primaten  kann  also  unmittelbare  Aus‐
wirkungen auf die dynamische Selbststabilität haben. 
Vom Menschen  ist auch bekannt, dass die mechani‐
sche  Steifigkeit  des  Beines  reguliert  werden  kann. 
Beim Hüpfen und Laufen auf nachgiebigem Substrat 
wird  sie erhöht, um die  vertikalen Oszillationen des 
Körperschwerpunktes  konstant  zu  halten  (FARLEY  ET 
AL. 1991, FERRIS &. FARLEY 1997, FERRIS ET AL. 1998).  
Aus  diesen  theoretischen  Betrachtungen  erge‐
ben sich  für die arboreal quadrupede Fortbewegung 
der Primaten zwei Schlussfolgerungen: Eine nachgie‐
bige  Bewegung  mit  reduzierten  Maximalkräften 
verhindert  Substratschwingungen.  Sie  wird  erreicht 
durch eine möglichst  geringe  funktionelle  Steifigkeit 
der  Extremitäten  (SCHMITT  1999).  Ein  nachgiebiges 
Substrat  erfordert  jedoch  eine  höhere  funktionelle 
Steifigkeit zur Reduktion der vertikalen Oszillationen 











rer  Körpergröße,  ist  die  Vertikalkraft  der  Vorder‐
extremität  größer,  weil  diese,  bedingt  durch  ihre 
größere  Nähe  zum  Körperschwerpunkt,  auch  den 
größeren Anteil der Gewichtskraft  trägt. Ausgeprägt 
ist  diese  ungleiche  Verteilung  vor  allem  bei  großen 
Tieren,  kleinere  Säugetiere  übertragen  mit  ihren 
Vorderextremitäten nur geringfügig größere Kräfte in 
symmetrischen  Gangarten  (JAYES &  ALEXANDER  1978, 
BIEWENER  1983B,  BIEWENER  ET  AL.  1983,  PANDY  ET  AL. 
1988, SCHMIDT & FISCHER EINGEREICHT).  
Bei vielen Primaten ist dies jedoch nicht der Fall, 
hier  überwiegt  häufiger  die  maximale  Vertikalkraft 
der  Hinterextremität  sowohl  in  symmetrischen  als 










anderen  Säugetieren  weiter  caudal  und  näher  am 
Drehpunkt der Hinterextremität  (ROLLINSON & MARTIN 
1981).  Bei  quadrupeden  Primaten  trifft  dies  jedoch 
wahrscheinlich  nicht  zu,  obwohl  Messungen  der 
tatsächlichen  Schwerpunktlage  weitgehend  fehlen 
(VILENSKY &  LARSON  1989,  RAICHLEN  ET  AL.  2009).  REY‐
NOLDS (1985B) schlug vor, dass die Ursache für die be‐
sondere  Kraftverteilung  eine  dynamische  Gewichts‐









these  wohl  irrte,  indem  er  die  Ursache  für  den 
Gewichtstransfer in einer veränderten Kinematik und 
Muskelaktivierung bei Primaten sah, ist der Grundge‐
danke  doch  bis  heute  die  plausibelste  Hypothese. 
Nicht  Kinematik  und Muskelaktivierung  sind  gegen‐
über  anderen  Säugetieren  verschieden  (SCHMIDT 
2005A,  LARSON  &  STERN  2009),  sondern  die  Hinter‐
extremität, die hier als Hebelarm  fungiert,  ist  länger 
und  ihr  Kontaktpunkt  mit  dem  Substrat  ist  im 
Moment  der  Gewichtsübernahme  näher  an  der 
Körperschwerpunkt  gerückt  (Abb.  5.3.24)  (SCHMIDT 
2008, RAICHLEN ET AL. 2009). Auch die stärkere Neigung 
der  Beckenachse  bei  Primaten  begünstigt  diese 
Annäherung.  Die  horizontale  Hebelwirkung  der 
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Hinterextremität ist folglich größer durch die Summe 
dieser  Faktoren.  Bei  den  Atelidae  und  Hominidae 
wird  der  Effekt  jedoch  durch  zusätzliche  Muskel‐
aktivierung  erhöht,  weshalb  diese  Primaten  ihre 
Vordergliedmaßen  stärker  entlasten  (DEMES  ET  AL. 
1994, LARSON & STERN 2009).  
Die  Fähigkeit  des  dynamischen  Gewichtstrans‐
fers zwischen Vorder‐ und Hinterextremitäten wurde 
auch für Hunde berichtet (LEE ET AL. 1999), die im Trab 
die  auf  den  Vorderextremitäten  lastende Gewichts‐
kraft  reduzieren,  um  die  Torsionsmomente  um  die 
Querachse  des  Rumpfes  zu  mindern.  Das  von  der 
Hinterextremität  erzeugte  Drehmoment  ist  ausrei‐
chend für die Balance der Körperlängsachse, aber der 
Fußpunkt  reicht  nicht  so nahe  an  den  Schwerpunkt 
des  Körpers  heran,  dass  die  Hinterextremität  auch 








ten  für Monodelphis  domestica  (LAMMERS & BIKNEVI‐
CIUS  2004),  Caluromys  philander  (SCHMITT &  LEMELIN 
2002)  und  Rattus  norvegicus  (SCHMIDT & FISCHER  EIN‐
GEREICHT).  Alle  diese  Arten  reduzieren  beim  Laufen 
auf  schmalem  Substrat  ihre  maximalen  Substrat‐
reaktionskräfte und erreichen dadurch eine größere 
Nachgiebigkeit. Auch bei einer Reihe von Primaten ist 





wodurch  der  Kraftimpuls  auf  einen  längeren  Zeit‐













Die  Veränderung  der  jeweiligen  Kraftkomponenten 
über die Zeit sind für Microcebus, Nycticebus, Sagui‐
nus und  Saimiri  in Abbildung  5.3.25  dargestellt.  Für 
die drei größeren Arten war die Messung der Kräfte 
einzelner  Extremitäten  möglich,  für  Microcebus  ist 
dagegen die Summe der Kräfte aller Extremitäten zu‐
sammen mit  dem  zugehörigen  Fußfallmuster  zu  se‐
hen.  Bei  Eulemur  fulvus  habe  ich  selbst  keine 
Kraftmessungen durchgeführt. Für den Vergleich be‐
ziehe  ich  mich  auf  die  Arbeiten  von  CARLSON  ET  AL. 
(2005) und FRANZ ET AL. (2005). 
Im  zeitlichen  Verlauf  aller  Kraftkomponenten 
gibt es keine großen Unterschiede zwischen Nyctice‐
bus, Saguinus und Saimiri. Die größte Ähnlichkeit be‐
steht,  wie  schon  bei  der  Beingeometrie,  an  der 




den  zum  beschleunigenden  Impuls  ist  davon  aber 
unabhängig und erscheint bei  allen drei Arten etwa 
zur Mitte der Kontaktphase. An der Hinterextremität 
tritt  das Maximum  der Vertikalkraft  bei  allen  Arten 
schon  im  ersten Drittel der Kontaktphase  auf. Auch 






die  zeitliche  Überlappung  der  Kontaktphasen)  hat 
hier  einen  großen  Einfluss  auf  den  gemeinsamen 
Kraftstoß eines Extremitätenpaares. Nycticebus pyg‐
maeus  unterscheidet  sich  von  allen  anderen  Arten 
darin,  dass  die  Kraftimpulse  der  gleichseitigen  Vor‐
der‐ und Hinterextremität so exakt aufeinander abge‐
stimmt  sind, dass  sie  zu einem einzigen  Impuls  ver‐
schmelzen.  Auch  die  Longitudinalkraft  beider 
Extremität  addiert  sich  zu  einem  einzigen  zunächst 
bremsenden und später beschleunigenden Impuls. So 
gleicht die Krafterzeugung dieses Beinpaares in ihrem 
Zeitverlauf  der  typischen  Kraftwirkung  eines 
Einzelbeines.  Inwiefern  auch  andere  Loridae  einen 
solch  ungewöhnlich  hohen  Grad  der  Koordination 
des  Kraft‐Zeit‐Verlaufs  von  Vorder‐  und 
Hinterextremität haben, ist nicht bekannt. 
Die  Summe  aller  Kräfte,  die  am  Beispiel  von 
Microcebus  illustriert  ist,  zeigt, dass die  summierten 
Kraftimpulse  aller  Extremitäten  keine  konstante 
Vertikalkraft hervorbringen, sondern dass diese oszil‐















































malen  Vertikalkraft  in  der  Regel mit  dem  Zeitpunkt 
der maximalen  Beinflexion  zusammen.  Das  Vorder‐
bein verhält sich deshalb wie eine  lineare Feder, bei 
der  die  Steifigkeit  symmetrisch  auf  alle  „Gelenke“ 
verteilt  ist. Die Hinterextremität  folgt diesem Bewe‐
gungsprinzip nicht, hier erscheint die maximale Kraft‐
übertragung  im  ersten  Drittel  der  Kontaktphase, 
während die maximale Flexion des Beines erst später 
auftritt.  Die  Hinterextremität  hat  deshalb  nicht  nur 
eine  größere  funktionelle  Steifigkeit  gegenüber  der 
Vorderextremität, sondern darüber hinaus auch eine 
differenzielle  Steifigkeit  ihrer  intrinsischen  Gelenke. 







































Sprunggelenks  größer  ist  als  diejenige  des  Kniege‐
lenks (FARLEY ET AL. 1991). 
SEYFARTH ET AL.  (2001) haben  in einer Simulation 
eines  dreisegmentigen  Beinmodells  gezeigt,  dass 
differenzielle  Steifigkeit  der  Gelenke  in  Verbindung 
mit  asymmetrischen Beinproportionen  eine  zusätzli‐
che  Strategie  der  Stabilisierung  der  Fortbewegung 
sein  kann.  Selbst wenn  die  Bewegungsgeschwindig‐
keit  bei  der  arboreal  quadrupede  Fortbewegung 
geringer  ist  und  dadurch  die  Möglichkeiten  der 
neuronalen  Kontrolle  für  die  Kompensation  von 
Störungen  größer  sind, bleiben mechanische  Strate‐
gien  der  dynamischen  Selbststabilität wichtig. Diese 
wirken im Moment des Auftreffens auf ein Hindernis, 
erst dann erfolgt die Nachregulierung über neuronale 
Regelkreise  (BIEWENER  &  DALEY  2007).  Die  Hinter‐
extremität der Primaten, die in ihren Proportionen, in 
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ihrer  Kinematik und  in  ihrer  größeren und differen‐






Aus  dem  Vergleich  der  Änderung  der  funktionellen 
Beinlänge ergab sich bereits, dass die Nachgiebigkeit 
der  Kinematik  der  Vorderextremität  bei  allen  hier 
verglichenen  Primaten  größer  ist  gegenüber  der 
Hinterextremität  (vgl.  Abb.  5.3.16).  Auch  wenn  die 
funktionelle  Beinlänge  im  Verhältnis  zur  anatomi‐
schen  Länge  zwischen den Arten unterschiedlich  ist, 
ist  die  jeweilige  Amplitude  der  Längenänderung 
artübergreifend ähnlich. Die Hinterextremität  ist bei 






(Tab.  5.3.4)  und  ergibt  zusammen  mit  der  unter‐
schiedlichen Nachgiebigkeit der Kinematik eine Diffe‐
renz  in der  funktionellen Steifigkeit der Gliedmaßen. 
Bei  Eulemur  und  Saimiri  sind  die  auf  der  Vorder‐
extremität  lastenden  Kräfte meist  kleiner, während 
die Änderung der  funktionellen Beinlänge größer  ist 





den  Vorderextremitäten  eine  etwas  größere 
Nachgiebigkeit  gegenüber  den  Hinterextremitäten 
verleiht.  
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Nycticebus  hat  unter  den  fünf  Arten  sowohl  die 
größte maximale Vertikalkraft  als  auch den  größten 
vertikalen  Impuls. Da dies nicht  in der Kinematik be‐
gründet  ist,  haben  die  Vorderextremitäten  offen‐
sichtlich  eine  größere  mechanische  Steifigkeit,  was 
auch  auf  andere  Arten  der  Loridae  zuzutreffen 
scheint  (ISHIDA  ET  AL.  1990,  SCHMITT &  LEMELIN  2004). 
Das  weibliche  Tier  in  meiner  Studie,  das  eine 
nachgiebigere Beinbewegung  zeigte,  überträgt  noch 
größere Kräfte auf das  Substrat  (88% der Gewichts‐
kraft).  Dieser  Befund  hat  zunächst  überrascht, weil 
aufgrund des  spezifischen Bewegungsverhaltens der 
Loridae  im  Freiland  eine  gegenteilige  Erwartung  im 
Sinne  einer  besonders  großen  Nachgiebigkeit  nahe 
lag. Aus dem beim Menschen beobachteten Zusam‐





Substraten  sicher  zu  bewegen,  ohne  dass  sich  die 
Substratschwingungen nachteilig auf die horizontale  
Translation des Rumpfes auswirken. Die besonderen 
physiologischen  Eigenschaften  ihrer  Muskulatur, 
nämlich  große  Krafterzeugung  bei  ausdauernde 
Kontraktionsfähigkeit  (s.  S.  44‐45),  erlaubt  diesen 













Greifextremitäten  erzeugen  Drehmomente  um 
die Längsachse des Substrates und kompensieren da‐
durch Drehmomente, die  aus  seitlichen Verlagerun‐
gen  des  Körperschwerpunktes  resultieren  (CARTMILL 
1985, PREUSCHOFT ET AL. 1995, PREUSCHOFT 2002).  Im Er‐
gebnis sind dadurch die mediolateralen Kräfte gering.  
Bei  Nycticebus  wird  der  Effekt  kräftiger 
Greifextremitäten besonders deutlich, die Mediolate‐
ralkräfte  sind  kaum  von Null  verschieden.  Auch  bei 
Eulemur fulvus und Lemur catta sind die seitwärts ge‐
richteten Kräfte  sowohl  in  ihren Maxima als auch  in 
ihren Impulsen sehr gering und zudem stets niedriger 
als die entsprechenden Kräfte bei der Fortbewegung 
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Wahrscheinlich  als  Folge  des  ungleichmäßigen 
Krallendruckes  oszillieren  bei  Saguinus  die  medio‐
lateralen und die longitudinalen Kräfte am Beginn der 
Kontaktphase  sehr  stark.  In  gewissem  Umfang 
beeinträchtigen Krallen offenbar eine kontinuierliche 
und gerichtete Kraftübertragung.   
Säugetiere  ohne  Greifextremitäten,  wie  Rattus 
und  Monodelphis,  haben  weitaus  größere  Kraftim‐
pulse  in  seitliche  Richtung  auf  arborealem  Substrat 
(LAMMERS & BIKNEVICIUS 2004, SCHMIDT & FISCHER EINGE‐
REICHT). SCHMIDT & FISCHER (EINGEREICHT) berichten, dass 
Ratten  auf  schmalem  Substrat  selbst  in  symmetri‐
schen  Gangarten  recht  schnell  sind.  Die  Reduktion 
der  Maximalkräfte  geschieht  nur  durch  eine 
nachgiebigere Kinematik, nicht aber durch Verlänge‐
rung  der  Kontaktzeiten.  Da  den  Ratten  mit  den 
Greifextremitäten  auch  die  Fähigkeit  der  Balance 
durch die Übertragung von Torsionsmomenten fehlt, 















zung  der  Kontaktphasendauer  zurückgeht  (Abb. 
5.3.26).  Die  Kinematik  ändert  sich  jedoch  kaum,  so 







Körpergewichtes  gilt  seit  langem  als  eine Besonder‐
heit  der  Primaten  gegenüber  anderen  Säugetieren 
(KIMURA ET AL. 1979, ROLLINSON & MARTIN 1981, DEMES ET 
AL.  1994).  Dass  diese  Gewichtsverteilung  nicht  nur 
aus der Position des statischen Körperschwerpunktes 
erklärbar  ist,  sondern  dass  dem  auch  ein  dynami‐
scher Mechanismus zugrunde liegen muss, ist wegen 




keit,  die Hinterextremität  fest mit  dem  Substrat  zu 
verankern,  erklärt  sowohl  die  Unterschiede  bei 







stalt  auf  die  Lastverteilung  zwischen  Vorder‐  und 
Hinterextremitäten  sichtbar.  In  Abbildung  5.3.27 
habe ich die Befunde von Microcebus, Nycticebus, Sa‐
guinus  und  Saimiri  den  bereits  vorhandenen  Daten 
für  andere  Primaten  und  Vertreter  der Marsupialia 
und  Rodentia  hinzugefügt.  Für  eine  Rekonstruktion 
des Merkmalszustandes  im Grundmuster der  Theria 
ist  die  Vergleichsbasis  für  symmetrische  Gangarten 
nur gering. Für Tupaia und weitere Rodentia (Tamias 
striatus,  Spermophilus  tridecemlineatus,  Sciuridae) 
gibt es Beobachtungen zur Kinetik in asymmetrischen 
Gangarten  (BIEWENER 1983B, WITTE ET AL. 2002). Beim 
Galopp  sind  die Vertikalkräfte  der Vorderextremitä‐
ten bei Tupaia und bei Vertreten der Sciuridae stets 
größer als diejenigen der Hinterextremitäten.   
Der  Vergleich  der  Gewichtsverteilung  in  sym‐
metrischen Gangarten  (Abb.  5.3.27)  zeigt  nun,  dass 
ein Gewichtstransfer auf die Hinterextremität nur bei 
denjenigen  Arten  stattfindet,  die  Greifextremitäten 
ausgebildet  haben.  Aber  nicht  alle  Primaten  mit 
Greifextremitäten  nutzen  dieses  Bewegungsprinzip 
bei der quadrupeden Fortbewegung.  
Der Mausmaki mit seinen relativ kurzen Hinter‐
gliedmaßen  verteilt  sein  Gewicht  etwa  gleich  zwi‐
schen  Vorder‐  und  Hinterbeinen.  In  manchen 
Laufzyklen überwiegt die Vertikalkraft vorn,  in ande‐
ren  hinten.  So  ergibt  sich  eine  ähnliche  Kraftvertei‐
lung  wie  bei  Rattus  norvegicus  während  der 
Fortbewegung auf  schmalem  Substrat  (SCHMIDT & FI‐
SCHER  EINGEREICHT).  Bei  Monodelphis,  dessen  Bein‐
bewegung  derjenigen  von Microcebus  am  Ähnlichs‐
ten  ist,  bleibt  eine  ausgeprägte  funktionelle 
Differenzierung  zwischen  Vorder‐  und 
Hintergliedmaßen  auch  auf  arborealem  Substrat 
bestehen (LAMMERS & BIKNEVICIUS 2004).  
Bei  den  Lemuridae  begünstigen  die  langen 
Hinterbeine  die  posteriore  Gewichtsverlagerung 
merklich, wobei  schon  geringfügige Unterschiede  in 
den Gliedmaßenproportionen Auswirkungen  auf die 
Gewichtsverteilung  haben  können.  So  trägt  Lemur 
catta  mit  seinem  niedrigeren  Intermembralindex 
schon  deutlich mehr Gewicht  auf  den Hinterbeinen 
(FRANZ ET AL. 2005). Durch die kräftige Oberschenkel‐
muskulatur  und  den  langen  Schwanz  ist  auch  eine 
relativ  caudalere  Position  des  Körperschwerpunktes 
bei den Lemuridae wahrscheinlich. Gleiches gilt wohl 
auch  für  Cheirogaleus,  der  einen  deutlich  längeren 
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Schwanz  besitzt  als  Microcebus.  Die  saisonalen 
Variationen der Fetteinlagerungen im Schwanz haben 
zudem  einen  merklichen  Einfluss  auf  die  Lage  des 
Körperschwerpunktes (YOUNG ET AL. 2007).  
Auch  bei  den  Loridae,  die  trotz  kräftiger Greif‐
füße  stets  mehr  Gewichtskraft  über  die  Vorder‐
extremitäten  auf  das  Substrat  übertragen  (ISHIDA  ET 
AL.  1990,  SCHMITT  &  LEMELIN  2004),  mag  die 
Körpergestalt der primäre Grund dafür sein. Der feh‐
lende  Schwanz  und  die  relativ  geringere Masse  der 
Hinterbeinmuskulatur  gegenüber  springenden  For‐
men macht  eine  cranialere  Lage  des  Körperschwer‐
punktes wahrscheinlich.  Dennoch  ist  bei  den  Arten 
dieser  Familie  die  Fähigkeit  zur  dynamischen 
Gewichtsverlagerung vorhanden und wird für andere 
Bewegungsweisen  ausgiebig  genutzt.  Das  Ausle‐
gerverhalten  bei  der  Überbrückung  von  Lücken  im 
Substrat  oder  die  Aufrichtung  des  Rumpfes  beim 
Ergreifen  von  Beutetieren  sind  Beispiele  hierfür. 
Offenbar  hat  eine  solche  Gewichtsverlagerung  nur 




Bei  den  Krallenaffen  sind  es  wiederum  die  kurzen 
Hinterbeine  relativ  zur  Rumpflänge,  die  hier  die 
Fähigkeit der dynamischen Gewichtsverlagerung ein‐
schränken  (SCHMITT 2003B, HANNA ET AL.  2006). Hinzu 




zunehmende  Extension  der  Gliedmaßen  der 





AL.  2009).  Bei  den  terrestrischen  Cercopithecinae 
Erythrocebus und Papio könnte dagegen die  relative 
Verkürzung  der Hinterbeine  gegenüber  den Vorder‐








Im  Unterschied  zur  Fortbewegung  auf  dem  Boden 





BIKNEVICIUS  2004,  SCHMIDT  &  FISCHER  EINGEREICHT).  Oft 
geht  dies  mit  einer  stärkeren  Gesamtflexion  der 
Extremitäten einher,  so dass deren Steifigkeit durch 
eine  höhere  Nachgiebigkeit  der  Kinematik  auf 








und Hinterextremität  bei  der  Fortbewegung  auf  arborealem  und 
terrestrischem Substrat. 
 
Bei  anthropoiden  Primaten  ist  der  Effekt  an  der 
Vorderextremität meist  deutlicher  sichtbar  (SCHMITT 










Extremitäten  nur  bei  Saguinus  betrachtet.  Eine 
signifikante  Veränderung  der  Maximalkräfte  in 
Abhängigkeit vom Substrat ist hier nicht festzustellen 
(Abb.  5.3.28).  Die  Bewegungsprinzipien  der  Nach‐
giebigkeit  werden  auf  dem  terrestrischen  Substrat 
beibehalten.  Auf  flachem  Substrat  bevorzugen 
Lisztaffen  jedoch  schnelle und asymmetrische Gang‐
arten,  die  dann  auch  mit  höheren  Substratreakti‐
onskräften  verbunden  sind.  Ein  Vorteil  der  lang‐
samen  symmetrischen  Fortbewegung  auf  schmalem 
Substrat  besteht  in  der  Minimierung  von 
Substratschwingungen,  die  ja  rückwirkend  auf  den 






Plesiomorphe  Bewegungsprinzipien  im  Hinblick  auf 
die  Kraftwirkung  der  Extremitäten  im  Grundmuster 
der Primaten sind die Dominanz der Hinterextremität 
bei  der  Beschleunigung  des  Rumpfes  und  die 
Mechanismen  der  größeren  Nachgiebigkeit  bei  der 
Fortbewegung auf schmalem Substrat.  
Die Beobachtungen an Monodelphis und Rattus 
zeigen,  dass  die  Reduktion  der  Maximalkräfte  bei 
arboreal quadrupeder Fortbewegung durch eine stär‐
kere Flexion der Extremitäten möglich ist (LAMMERS & 
BIKNEVICIUS 2004,  SCHMIDT &  FISCHER  EINGEREICHT).  Eine 
Zunahme  der  Kontaktphasendauer  wurde  nur  bei 
Monodelphis  beobachtet,  konnte  hier  aber  nicht 
unabhängig  Einfluss  der  Geschwindigkeit  beurteilt 
werden.  Microcebus  hat  keine  größere  Kontakt‐
phasendauer  bei  der  Fortbewegung  auf  schmalem 
Substrat im Vergleich zu Tupaia und Rattus. 
Gegenüber  diesen  Plesiomorphien  sind  alle 
Eigenschaften  der  Kinetik,  die  unmittelbar  mit  der 
Greiffähigkeit  der  Extremitäten  verbunden  sind,  als 
abgeleitete  Merkmale  für  das  Grundmuster  der 
Primaten anzunehmen. Dazu gehört das Potential ei‐
nen  größeren  Anteil  des  Körpergewichtes  auf  die 
Hinterextremität zu übertragen, aber nicht unbedingt 
die  systematische Nutzung  dieses  Potentials  für  die 
arboreal quadrupede Fortbewegung.  
Die  Reduktion  der  mediolateralen  Kräfte  als 
Bewegungsprinzip  der  Balance  ist  ebenfalls mit  der 
Eigenschaft  der  Greifextremitäten  verbunden 
Torsionsmomente  zu  generieren  und  somit 
wahrscheinlich  ein  abgeleitetes  Bewegungsprinzip 
der Primaten.   
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Paradigmen zum adaptiven Wert 
 
Über  den  adaptiven  Vorteil  der  posterioren 
Gewichtsverlagerung  für  die  arboreal  quadrupede 
Fortbewegung  der  Primaten wurde  ausgiebig  disku‐






und  Hominidae,  seltener  jedoch  bei  primär 
quadrupeden Formen  (DEMES ET AL. 1994, FRANZ ET AL. 
2005,  SCHMIDT  2005B,  LARSON &  STERN  2009).  Beson‐
ders  in  synchronen  Gangarten,  in  denen  die 
Vorderextremität  durch  größere  Kräfte  stärkerer 
Belastung  unterliegt,  erfolgt  keine  zunehmende 
Entlastung durch einen posterioren Gewichtstransfer 
(FRANZ ET AL. 2005, HANNA ET AL. 2006). Gerade die Lori‐
dae,  die  unter  allen  Strepsirhini  die  wohl  größte 
Mobilität  der  Schulter  aufweisen  und  zudem  die 








das  Vorderbein  seine  Position  noch  ändern.  Selbst 
wenn  eine  solche  Verhaltensreaktion  in  Anbetracht 
der  Bewegungsgeschwindigkeit  nicht  sehr  wahr‐
scheinlich ist und auch noch nicht beobachtet wurde, 
spiegelt sich hierin doch die unterschiedliche Bedeu‐
tung  der  Extremitäten  für  die  dynamische  Selbst‐
stabilität der Bewegung wieder.  
Eine Schwäche  in beiden Erklärungsansätzen  ist 
jedoch  die  fehlende  Berücksichtigung  der  zeitlichen 
Abfolge der Merkmalstransformationen in der Evolu‐
tion  der  Primaten,  in  der  sich  die  Kinematik  der 
Vorderextremität erst mit zunehmender Körpergröße 
veränderte. Die große Variation der Merkmalsausprä‐
gung  ebenso  wie  ihre  Bedingtheit  durch  die 
Körpergestalt,  lassen  folglich  ebenso  die  Schluss‐
folgerung  zu,  dass  dieses Merkmal  bei  der  quadru‐




rer  Greifextremitäten  für  eine  posteriore Gewichts‐
verlagerung  vor  allem  bei  idiomotorischen  Aktivi‐
täten  wie  dem  Beutefang  oder  dem  Aufsammeln 
pflanzlicher  Nahrung  in  den  terminalen  Ästen  der 
Bäume (vgl. Abb. 3.6). Schon NAPIER (1967) hatte auf 
die  Bedeutung  der  aufrechten  Körperposition  für 
viele Verhaltensweisen der Primaten hingewiesen. So 
könnte  die  Fähigkeit  zur  posterioren  Gewichts‐
verlagerung  primär  die Aufrichtung  des  Körpers  bei 
idiomotorischen Verhaltensweisen begünstigt haben.  
Erst  innerhalb der Anthropoidea wurde mit der 




rekrutierung  verstärken  (LARSON &  STERN  2009).  Für 
arboreal  quadrupede  Primaten  besteht  diese 
Notwendigkeit nicht. Gleiches gilt  für die arborealen 
Didelphidae und Phalangeridae, die mit dem Erwerb 
von  Greifextremitäten  auch  das  Potential  für  den 
posterioren  Gewichtstransfer  konvergent  zu  den 
Primaten  erworben  haben  und  für  ähnliche 
Verhaltensweisen  beim  Sammeln  von  Nahrung  auf 
schmalen  Substraten  nutzen  (RASMUSSEN 1990, LEME‐
LIN 1999, SCHMITT & LEMELIN 2002, LEMELIN ET AL. 2003, 
RASMUSSEN & SUSSMAN 2007). Caluromys philander hat 








Bei  der  quadrupeden  Fortbewegung  erzeugt  jede 




Vorwärtsbewegung  des  Rumpfes  und  eine  nahezu 
horizontale  Führung  des  Körperschwerpunktes  er‐
zeugt  werden  kann,  hängt  von  der  zeitlichen 
Koordination  der  Gliedmaßen  und  ihrer  jeweiligen 




Substrat  übertragen  werden,  bestimmt  also  die 
Bewegung  des  Rumpfes.  Die  Geschwindigkeit  der 
horizontalen  Translation  in  Bewegungsrichtung  ist 
abhängig  von  den  bremsenden  und  beschleunigen‐
den Kraftimpulsen der Gliedmaßen.  
Da die Kraftwirkungen der Extremitäten auf den 
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strat besonders wichtig sind, möchte ich auch diesen 
Aspekt  in  die  Betrachtung  der  Bewegungsprinzipien 
der  arboreal  quadrupeden  Fortbewegung  aufneh‐









Die  vertikalen  Oszillationen  des  Körperschwerpunk‐
tes  entstehen  in  Abhängigkeit  von  der  zeitlichen 
Koordination  der  Gliedmaßen  und  ihrer maximalen 
Kraftübertragung.  Eine  Aufwärtsbeschleunigung  des 
Körperschwerpunktes  entsteht  immer  dann,  wenn 
die  Summe  der  Vertikalkräfte  aller  in  Kontakt 
befindlichen Beine das Körpergewicht überschreitet. 
Eine  Abwärtsbeschleunigung  findet  dementspre‐







Seine  kinetische  Energie  ist  aber  dann  am  größten, 
wenn  die  Summe  der  Beschleunigungskräfte  ihr 
Maximum  erreicht.  Sind  diese  beiden  Maxima 
zueinander phasenverschoben, kann sich der Körper‐
schwerpunkt wie ein mechanisches Pendel verhalten 





der  Extremitäten  groß  ist. Dieses  Bewegungsprinzip 
gilt  als  charakteristisch  für  langsame Gangarten wie 
den Schritt (CAVAGNA ET AL. 1977, BLICKHAN & FULL 1987, 
GRIFFIN  ET  AL.  2004,  BIEWENER  2003).  Typisch  für 
schnelle Gangarten ist dagegen, dass potentielle und 
kinetische  Energie  in  Phase  oszillieren  und  ein 
Energieüberschuss  in  elastischen  Elementen  gespei‐
chert  und  später  aus  diesen  zurückgewonnen  wird 
(CAVAGNA  ET AL. 1977, ALEXANDER 1980, HEGLUND  ET AL. 
1982, MINETTI  ET AL. 1999).  Lange  Zeit wurden  diese 
Mechanismen  energetischer  Optimierung  als  zwei 
diskrete  Bewegungsprinzipien  verstanden,  die 
gangartspezifisch  seien  und  zwei  grundlegend 
verschiedene Beinmechaniken  (Inverses Pendel oder 
Masse‐Feder)  voraussetzen  (CAVAGNA  ET  AL.  1977, 
REILLY & BIKNEVICIUS 2003, GRIFFIN ET AL. 2004, HOYT ET AL. 
2006). Einige Autoren sehen diese Mechanismen so‐
gar  als  geeignetere  Parameter  für  Gangartdefinitio‐
nen, da ihre mechanische Relevanz für die Bewegung 
eines  Tieres  größer  erscheint  gegenüber  den 
kinematischen  Eigenschaften,  die  den  Definitionen 
von Gangarten  traditionell  zugrunde  liegen  (REILLY & 
BIKNEVICIUS 2003, BIKNEVICIUS & REILLY 2006, HOYT ET AL. 
2006, HORNER & BIKNEVICIUS 2010).  
Ein  unmittelbarer  Zusammenhang  zwischen 
kinematischen Gangarten  und  den  Energieoszillatio‐
nen des Rumpfes besteht bei der bipeden Fortbewe‐
gung  der  Vögel  und  des Menschen  (CAVAGNA  ET  AL. 
1976, HEGLUND  ET  AL. 1982, ROBERTS  ET  AL. 1997, DON‐
ELAN ET AL. 2002), weil bei der Bipedie die Gangart nur 
von  einem  Parameter  („duty  factor“) und nicht  von 
zweien  (Diagonalität  und  „duty  factor“)  bestimmt 
wird. Die Dynamik des Körperschwerpunktes bei der 
bipeden Fortbewegung ist deshalb weit mehr von der 
Mechanik  des  Einzelbeines  abhängig  (FEDAK  ET  AL. 
1982, MCMAHON ET AL. 1987, DALEY & BIEWENER 2006).  




tes.  Vielmehr  bestimmen  Geschwindigkeit,  funktio‐
nelle  Steifigkeit  der  Gliedmaßen  und  die  zeitliche 
Koordination  der  Kontaktphasen  über  die  Phasen‐
beziehung  zwischen  potentieller  und  kinetischer 
Energie  des  Körperschwerpunktes  und  die  Ampli‐
tuden der Energieoszillationen (BLICKHAN & FULL 1987, 











schiebung  zwischen  EPOT  und  EKIN    zurückgewonnen 
wird, liegt bei größeren Lauftieren wie Hunden, Scha‐
fen oder Pferde maximal zwischen 30% und 50% der 
erforderlichen  Energiemenge  für  die  Bewegung  des 
Körperschwerpunktes während eines Schrittzyklus (= 
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(Mustela putorius  f.  furo, HORNER & BIKNEVICIUS 2010) 
gibt  es  Befunde,  weshalb  eine  Hypothese  zum  Zu‐
stand  dieses Merkmals  im  Grundmuster  der  Theria 
nur  sehr  schwach begründet  sein  kann. Gemeinsam 
ist  beiden  Arten  der  geringe  Umfang  der  zurück‐
gewonnenen  Energiemenge,  der  bei  Monodelphis 
kaum  größer  ist  als  10%  und  bei Mustela  zwischen 
10% und 20% schwankt.   
Über  das  Erklärungsprimat  der  Energieoptimie‐





Fortbewegung  auf  unebenem  Terrain, weshalb  klei‐
nere Tiere auf die Vorteile der Energierückgewinnung 
aus  Vertikalbewegungen  des  Körperschwerpunktes 





phasen  der  Gliedmaßen  und  das  Erscheinen  ihrer 
jeweiligen  Maximalkräfte  zeitlich  so  aufeinander 
abgestimmt,  dass  die  Summe  aller  Vertikalkräfte 
stets nahezu konstant  ist. Bei der Schleichbewegung 
der  Katzen  hat man  erst  kürzlich  beobachtet,  dass 
diese  zeitliche  Abstimmung  in  einer  Anpassung  des 
Diagonalitätswertes besteht: die aus dem Austausch  






schwerpunktes  besonders  kritisch  für  die  Stabilisie‐
rung  der  Rumpfachse  bei  der  Fortbewegung  auf 
diskontinuierlichem Substrat  sind, gibt es  für Prima‐





3,6  kg)  betrachtet  und  fanden  hier  nur  minimale 
Vertikalbewegungen  des  Körperschwerpunktes.  Im 
Schritt  betrug  die  Amplitude  der  Oszillationen  nur 
etwa 1  cm und erhöhte  sich auch beim Rennen auf 
kaum mehr als 2 cm. Die aus der Phasenverschiebung 
zwischen  EPOT  und  EKIN  zurückgewonnene  Energie‐
menge betrug  in symmetrischen Gangarten maximal 








Körperschwerpunktes  nicht  annähernd  die 
Größenordnung, die für größere Säugetiere berichtet 




der  Rückgewinnung  von  Energie  trotz  bestehender 
Phasenverschiebung zwischen EPOT und EKIN relativ ge‐
ring.  Die  Amplitude  der  Änderung  der  potentiellen 
Energie  während  eines  Schrittzyklus  liegt  nur  bei 
etwa 2,5% ‐ 5% derjenigen der kinetischen Energie.  
Dennoch  unterscheiden  sich  die  Arten  im Um‐








ebenfalls  sichtbar,  aber  auch  hier  bleiben  Unter‐
schiede  zwischen  den  Arten  bei  jeweils  gleichem 
Diagonalitätswert bestehen.  
Ursächlich  für  diese Unterschiede  ist  nicht  das 
Verhältnis der Amplituden zwischen potentieller und 
kinetischer  Energie  sondern  die  Größe  dieser 
Amplituden selbst. Bei Saguinus und Saimiri sind die 
Amplituden  der  Änderung  der  kinetischen  Energie 




kale  Bewegungsenergie  kann  in  horizontale  Bewe‐
gungsenergie  überführt werden, wenn  der  resultie‐
rende  Vektor  aus  vertikaler  und  longitudinaler 
Kraftkomponente  in  Bewegungsrichtung  weist 
(CAVAGNA ET AL. 1977). Da der bremsende  Impuls der 
Hinterextremität  klein  ist,  ist  diese  Voraussetzung 
hinten  meist  schon  im  ersten  Drittel  der  Kontakt‐
phase erfüllt (Abb. 5.3.31).  
Je  größer  nun  die  Vertikalkraft  der  Hinter‐
extremität ist, umso größer ist auch die Wirkung ihrer 
Schubkraft  auf  den  Körper.  Trägt  dagegen  die 
Vorderextremität  einen  größeren  Anteil  der  Ge‐
wichtskraft,  ist  ihre  Schubwirkung  auf  den  Körper 
aufgrund des geringeren beschleunigenden  Impulses 
kleiner.  Die  Kräfteverteilung  zwischen  Vorder‐  und 
Hinterextremitäten  hat  also  maßgeblichen  Einfluss 
auf die Bewegungsenergie des Körperschwerpunktes.  
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erhält  sich  Nycticebus  die  Möglichkeit  der 
Energierückgewinnung  aus  der  Phasenverschiebung 
zwischen  EPOT  und  EKIN.  Inwiefern  dies  nur  ein 
Nebeneffekt  anderer  Anpassungsnotwendigkeiten 
ist,  kann  aufgrund  der  noch  geringen  Vergleichs‐
möglichkeiten  zwischen  Arten  nicht  entschieden 
werden.  Loridae  zeichnen  sich  durch  eine  niedrige 
Stoffwechselrate  und  eine  „energiesparende“ 
Lebensweise aus  (s.S. 44  ‐   45), so dass die Energie‐




Gewichtstransfer  auf  die  Hinterextremitäten  vor 
allem  bei  Saimiri  verschwindet  die Möglichkeit  der 
Energieeinsparung.  Stattdessen  verleiht  der 
posteriore  Gewichtstransfer  denjenigen  Primaten, 
die  ihn  nutzen,  eine  größere  Schubkraft  für  die 
Hinterextremität  und  eine  erhebliche  Zunahme  der 
Bewegungsenergie  ihres  Körperschwer‐punktes. Der 
Umfang  des  „rear‐drive“  (KIMURA  ET  AL.  1979)  oder 
„hind  limb drive“ (DEMES ET AL. 1994), also der Schub‐
kraft  der  Hinterextremität,  wird  folglich  nicht  nur 
durch  das  Verhältnis  der  bremsenden  und 






























































ein  Einfluss  der  Körpergröße  resultierend  aus  den 
sich ändernden Gliedmaßenproportionen. Der  letzte 




Fähigkeit möglicherweise  nicht  systematisch  für  die 
Fortbewegung genutzt,  so wie es bei Microcebus  zu 
beobachten ist. Ob Microcebus nun mehr oder weni‐
ger  Energie  aus  den  vertikalen  Oszillationen  seines 
Körperschwerpunktes  zurück  gewinnt  als  andere 
kleine Säugetiere, ist nicht zu beantworten. Das mini‐
male  Ausmaß  der  vertikalen  Bewegungen  des 
Körperschwerpunktes  erfüllt  sicher  die  Anforderun‐
gen des arborealen Substrates an die Nachgiebigkeit, 
aber ob hier ein Unterschied zur Fortbewegung klei‐

























der  Primaten.  Es  ersetzt  jedoch  nicht  die  plesio‐
morphen  Gangarten  sondern  kommt  als  weitere 
Anpassungsmöglichkeit  an  die  Anforderungen  des 
Substrates  hinzu.  Tupaia,  Rattus  und  Monodelphis 
nutzen  ein  diagonales  Fußfallmuster  nicht. Gemein‐
sam  ist  allen  Arten  die  Präferenz  für  eine  zeitliche 









ten  gehören  würde,  wenn  der  letzte  gemeinsame 
Vorfahre  ein Gewicht  von mehr  als 400  ‐ 500  g  ge‐
habt  hätte.  Die  relativ  größten  Schrittlängen  haben 
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Nycticebus und Tupaia, gefolgt von Saimiri und Eule‐
mur. Microcebus hat dagegen eine geringere Schritt‐
länge  als  zwei  der  drei Außengruppenvertreter. Die 
Länge  der  Gliedmaßen  hat  keinen  direkten  Einfluss 
auf die Größe der relativen Schrittlänge. 
Im  Hinblick  auf  die  Schrittfrequenz  verhalten 
sich Microcebus  und  auch  Saguinus  ähnlich wie  die 
Vertreter der Außengruppen. Hier  ist ein großer Ein‐
fluss  der  Körpergröße  sichtbar,  der  sich  aus  der 
zunehmenden Masse der Greifmuskulatur bei größe‐












des  Pantographen,  bei  dem  das  proximale  und  das 
distale  propulsive  Element  parallel  geführt werden. 
Die funktionelle Beinlänge ist vorn und hinten gleich, 
die proximalen Drehpunkte  liegen auf gleicher Höhe 
und  durch  eine  gleiche Winkelbewegung wird  vorn 
und  hinten  die  gleiche  Schrittlänge  erreicht.  Der 
Bewegungsumfang  der  Extremitäten,  gemessen  als 
Gesamtwinkelbewegung ist nicht größer oder kleiner 
als bei Vertretern der Außengruppen. 
Ebenfalls  als  plesiomorph  anzunehmen  ist  die 
Auffußposition  der Hinterextremität  sowohl  in  ihrer 
Geometrie als auch in ihrer relativen Invarianz gegen‐
über  dem  Abfußwinkel.  Auch  im  Grad  der  Nach‐
giebigkeit  der  Extremitäten  gleichen  die  hier  unter‐
suchten Primaten den Vertretern der Außengruppen 
Tupaia, Rattus und Monodelphis. 




Bei  Eulemur, Nycticebus,  Saguinus  und  Saimiri wird 
der Humerus wird über die Vertikale hinaus protra‐
hiert. Diese Veränderung der Kinematik korreliert mit 




Eulemur  und  dem  weiblichen  Nycticebus  hat  diese 
Veränderung  aber  Auswirkungen  auf  die 
Gesamtwinkelbewegung  der  Vordergliedmaße.  Für 
das Grundmuster der Primaten ist dieses Merkmal als 
abgeleitetes  Bewegungsprinzip  anzunehmen,  wenn 
der  letzte  gemeinsame  Vorfahre  größer  war  als 
Microcebus. Dass die damit korrelierten Proportions‐
veränderungen  innerhalb  der  Vorderextremität  bei 
Eulemur und Nycticebus anders sind als bei Saguinus 
und  Saimiri  könnte  ein  Indiz  für  eine  parallele 
Entwicklung in beiden Gruppen sein. 
Bei  Neuwelt‐  und  Altweltaffen  nimmt  die 
Winkelbewegung der Extremitäten mit zunehmender 
Körpergröße und Beinlänge sogar weiter ab (VILENSKY 
&  GANKIEWICZ  1990A,  B,  SCHMITT  1994,  LARSON  ET  AL. 
2000,  2001,  POLK  2002,  LARNEY  &  LARSON  2004). 
Stattdessen  kommt  es  in  diesen  Gruppen  zu  einer 
stärker gestreckten Beingeometrie.  




nehmen.  Der  Auffußort  der  Hinterextremität  ver‐
schiebt  sich  bezogen  auf  den  Rumpf  weiter  nach 




die  Strepsirhini  eine  so  große  Protraktion  der 
Vorderextremität (LARSON ET AL. 2000). 






Plesiomorphe  Bewegungsprinzipien  im  Hinblick  auf 
die  Kraftwirkung  der  Extremitäten  im  Grundmuster 
der Primaten sind die Dominanz der Hinterextremität 
bei  der  Beschleunigung  des  Rumpfes  und  die 
Mechanismen  der  größeren  Nachgiebigkeit  bei  der 
Fortbewegung auf schmalem Substrat.  
Gegenüber  diesen  Plesiomorphien  sind  alle 
Eigenschaften  der  Kinetik,  die  unmittelbar  mit  der 
Greiffähigkeit  der  Extremitäten  verbunden  sind,  als 
abgeleitete  Merkmale  für  das  Grundmuster  der 
Primaten anzunehmen. Dazu gehört das Potential ei‐
nen  größeren  Anteil  des  Körpergewichtes  auf  die 
Hinterextremität  zu  übertragen  und  die  Reduktion 
der mediolateralen Kräfte  als Bewegungsprinzip der 
Balance.   
Durch  die  zeitliche  Koordination  der  Kraftim‐












peden  Fortbewegungsweise  an  ihre  Bewegungs‐
prinzipien  sind  Nachgiebigkeit  und  Balance.  Die 
Anforderung  der  Nachgiebigkeit  gehört  aber  schon 
zum Grundmuster der Theria, deren  letzter gemein‐
samer  Vorfahre  klein  war.  Das  Substrat  seiner 
Fortbewegung  war  deshalb  permanent  diskonti‐
nuierlich  und  unübersichtlich.  Die  Anforderung  der 
Balance  ist eine Spezifität der arboreal quadrupeden 





im  Grundmuster  der  Primaten  zu  rekonstruieren, 
habe  ich  in  diesem  Kapitel  Gangarten  und 
Fußfallmuster,  Schrittlänge  und  Schrittfrequenz,  die 
Kinematik  und  die  Kraftwirkungen  der  Extremitäten 
vergleichend  dargestellt  und  die  gegenseitigen 
Bedingtheiten  zwischen  diesen  Prinzipien  wie  auch 












Potential  des  posterioren  Gewichtstransfers.  Genau 
diese  Bewegungsprinzipien  gewährleisten  Balance 
bei  der  Lokomotion  und  bei  der  Idiomotion  auf 
schmalem Substrat.  
 
Aus  dem  Vergleich  der  Bewegungsprinzipien  resul‐
tieren  zwei  mögliche  Hypothesen  für  das  Grund‐
muster  der  Primaten,  die  ich  im  folgenden  Kapitel 
diskutieren und  im Hinblick auf  ihre Wahrscheinlich‐
keit  gegeneinander  abwägen werde. War der  letzte 
gemeinsame  Vorfahre  der  Primaten  so  groß  wie 
Microcebus,  dann  sind  die  gemeinsamen Merkmale 
der  größeren  Strepsirhini  und Anthropoidea  als Ho‐
moplasien zu verstehen. War der  letzte gemeinsame 
Vorfahre  der  Primaten  aber  so  groß  wie  Eulemur 
oder  Saimiri,  dann  können  die  gemeinsamen Merk‐
male  der  Strepsirhini  und  Anthropoidea  auch 
Homologien sein. Microcebus und die anderen Arten 






unwahrscheinlich  und  wurde  schon  für  andere 
Säugetierarten  berichtet  (z.B.  Procavia  capensis,  Fi‐
scher 1994). Den sekundär verzwergten Callitrichidae 
gelang  die  Rückkehr  zu  den  plesiomorphen 
Bewegungsprinzipien  jedoch  nicht  in  gleichem  Um‐
fang und auch die  sekundär kleinen Nycticebus pyg‐
maeus und  Loris  tardigradus  gleichen  in den  Prinzi‐
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Das Grundmuster der Bewegungsprinzipien 
Die  Rekonstruktion  des  Grundmusters  struktureller 
und  funktioneller Merkmale der arboreal quadrupe‐
den Fortbewegung der Primaten gibt ein differenzier‐
tes  Bild  über  die  historische  Reihenfolge  von 
Merkmalstransformationen, welches nach dem Prin‐
zip des Aktualismus aus dem Vergleich rezenter Arten 
ermittelt werden  kann. Nur wenn  der  Auswahl  der 
zum  Vergleich  herangezogenen  Arten  eine  phylo‐
genetische  Hypothese  zugrunde  liegt,  kann  die 
Richtung  der  Merkmalstransformationen  ermittelt 
werden und ursprüngliche und abgeleitete Merkmale 
sind voneinander unterscheidbar. Erst dann kann ein 
adaptives  Szenario  zur  Evolution  der  betrachteten 
Merkmale  mehr  sein  als  „telling  adaptive  stories“, 
was  GOULD  &  LEWONTIN  (1979)  zur  Recht  als 
Adaptionismus kritisierten.    
Der  Vergleich  der  Körperproportionen  und 
Bewegungsprinzipien  der  Primaten  mit  Vertretern 
anderer  Säugetiergruppen,  welche  die  zum  Grund‐
muster  der  Theria  gehörenden  Proportionen  und 
Prinzipien  als  plesiomorphe  Elemente  ihrer  Bewe‐
gungsweisen beibehalten haben, zeigt für eine Reihe 




Theria,  Plazentalia  und  Euarchonta  unterscheiden, 
sind abhängig von der Körpergröße. Ob diese Merk‐
male als abgeleitet  für das Grundmuster der Prima‐
ten  angenommen  werden  können,  ist  von  den 
Hypothesen  zur  Größe  des  letzten  gemeinsamen 
Vorfahren bestimmt. 
 
Im  Folgenden  werden  die  plesiomorphen  und 
autapomorphen  Bewegungsprinzipien  der  arboreal 
quadrupeden  Fortbewegung  im  Grundmuster  der 
Primaten  abgeleitet.  Zwei  alternative  Hypothesen 
hinsichtlich  der  Körpergröße  des  letzten  gemeinsa‐
men Vorfahren werden entwickelt. Mit Blick auf die 
von  der  Größe  bestimmten  Anpassungsnotwen‐
digkeiten  wäge  ich  die  Wahrscheinlichkeit  beider 
Hypothesen  gegeneinander  ab  und  diskutiere  die 
Konsequenzen,  die  sich  aus  dem  jeweiligen  Grund‐










Ich  habe  dargelegt,  dass  die  arboreal  quadrupede 
Fortbewegung,  die  als  abgeleitete  Bewegungsweise 
für  das  Grundmuster  der  Primaten  angenommen 
werden  kann,  spezifische  Anforderungen  an  das 
Bewegungssystem  und  die  Bewegungsprinzipien 
stellt.  Diese  Anforderungen  resultieren  aus  der 
Körpergröße und  ihrem Verhältnis  zum Substrat der 
Fortbewegung. Das Substrat der arboreal quadrupe‐
den  Lokomotion  ist  diskontinuierlich  und  unüber‐
sichtlich,  instabil  und  nachgiebig  und  sein  Durch‐
messer  ist  kleiner  als  der  Rumpfdurchmesser  des 
Tieres, das sich auf diesem Substrat bewegt. 
Die daraus resultierenden Anforderungen an die 
Bewegung  sind  Nachgiebigkeit  und  Balance.  Nach‐
giebigkeit  gewährleistet  eine  Stabilität  der  Rumpf‐
achse  in der Ebene der Bewegungsrichtung, Balance 





Die  Stabilität  der  Körperachsen  ist  ein  generelles 
Problem  kleiner  Tiere,  denn  für  diese  ist  kaum  ein 
Substrat kontinuierlich, übersichtlich und  stabil  (JEN‐
KINS  1994,  FISCHER  1994,  1998).  Trift  die 
Vorderextremität  auf  ein  Hindernis,  würde  der 
Vorderrumpf  gegenüber  dem  Hinterteil  abgesenkt 





ßere  quadrupede  Säugetiere  relevant,  da  deren 
Körpergewicht  ungleicher  zwischen  Vorder‐  und 
Hinterextremitäten  verteilt  ist  (GRAY  1968,  LEE ET AL. 
1999). Die Bewegungsprinzipien im Grundmuster der 
Theria,  deren  letzter  gemeinsamer  Vorfahre  wahr‐
scheinlich nicht größer war als eine Maus oder eine 
Ratte  (JENKINS & PARRINGTON  1976,  BRAMBLE &  JENKINS 
1989),  können  als  Anpassung  an  die  Stabilisierung 
des Rumpfes verstanden werden (FISCHER 1994, 1998, 
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Die  Bewegungsprinzipien  der  Nachgiebigkeit 
umfassen eine Beingeometrie, die wie ein Stoßdämp‐
fer  funktioniert und Höhenunterschiede  im  Substrat 
ausgleicht.  Kleine  Theria  haben  Mechanismen  der 
mechanischen  Selbststabilität,  durch  welche  die 
Gliedmaßen stabile zyklische Bewegungsabläufe aus‐
führen  können  auch  ohne  umfängliche  neuronale 
Steuerung  und  Regelung  (WAGNER & BLICKHAN  1989, 
FISCHER  &  BLICKHAN  2006).  Die  Bewegungsprinzipien 
der Nachgiebigkeit  im Grundmuster  der  Theria  sind 
dynamische  Prinzipien.  Sie  erlauben  nicht  nur  eine 





Die  Fortbewegung  des  letzten  gemeinsamen 
Vorfahren der Primaten unterlag den selben Anforde‐
rungen der Nachgiebigkeit, unabhängig davon ob die 
ursprüngliche  Körpermasse  100  g  oder  1000  g war, 
denn  diese  Anforderungen  erstrecken  sich  auf  ein 
Größenspektrum, dessen obere Grenze bei 2  ‐ 3  kg 







Die  Limitierung  der  Spurweite  durch  ein  schmales 
Substrat erfordert die Stabilisierung der Rumpfachse 
in  der  Transversalebene  quer  zur  Ebene  der  Bewe‐
gungsrichtung.  Torsionsmomente,  welche  die 
Schwerkraft um die Längsachse des Rumpfes erzeugt, 
müssen  reduziert  oder  sogar  kompensiert  werden. 
Die  Torsionsmomente  sind  umso  größer,  je  weiter 
der Körperschwerpunkt vom Substrat entfernt ist.  
Der  Ausgleich  dieser  Torsionsmomente  ge‐
schieht durch Balance. Mit der Entstehung der arbo‐
real  quadrupeden  Fortbewegung  in  der  Stammlinie 
der Primaten wurde die Balance gegenüber seitwärts 
gerichteten  Torsionsmomenten  eine  neue  ‐  eine 
abgeleitete  ‐ Anforderung an das Bewegungssystem 
und  die  Bewegungsprinzipien  im  Grundmuster  der 
Primaten. Das morphologische Korrelat dieser neuen 









tia,  Rodentia  und  Marsupialia  sind  plesiomorphe 
Eigenschaften  im Grundmuster der Primaten.  In den 
Körperproportionen  sind  diese  im  Verhältnis  der 
Gliedmaßenlängen  zueinander  zu  finden und  in den 
Proportionen der propulsiven Elemente der Hinterex‐
tremität. 
Ein  erstes  plesiomorphes  Bewegungsprinzip  ist 
das  grundsätzlich  symmetrische  Verhalten  der  Vor‐
der‐  und  Hinterextremitäten  in  symmetrischen 




Weitgehend  unabhängig  von  der  Länge  der 
Gliedmaßen  im Verhältnis  zur Körpermasse  sind die 
Schrittlänge und die Winkelbewegung der Extremitä‐
ten.  In dem hier betrachteten Größenspektrum  sind 
diese  Parameter  auch  nicht  von  der  Körpergröße 
beeinflusst.  Große Winkelbewegungen  der  Extremi‐
täten  sind  ein  Bewegungsprinzip,  welches  Nach‐
giebigkeit  gewährleistet.  Der  Körperschwerpunkt 
kann  in  geringem  Abstand  zum  Substrat  geführt 




sich  die  hier  untersuchten  Primaten  nicht  von  den 
Vertretern der Außengruppen. 
Eine  weitere  Gemeinsamkeit  der  Primaten, 
Scandentia  und  Marsupialia  ist  die  enge  zeitliche 
Kopplung  der  Extremitäten  eines  diagonalen  Bein‐
paares.  Die  diagonale  Kopplung,  die  im  Trab  am 
höchsten  ist,  hatten  schon  GRAY  (1944,  1968)  und 
HILDEBRAND  (1985)  als  Prinzip  der  Stabilisierung  der 
Rumpfachsen  erklärt.  Der  Trab  gilt  deshalb  als  die 
stabilste  unter  den  symmetrischen  Gangarten.  Bei 
der Fortbewegung auf  schmalem Substrat bleibt die 
diagonale  Kopplung  vorteilhaft, weil  die  gleichzeitig 
in  Kontakt  befindlichen  Greifextremitäten  Torsions‐
momente  um  beide  Richtungen  der  Substratachse 
erzeugen  können  und  dadurch  die  Rumpfposition 
über dem Substrat ausbalancieren.   




Das Grundmuster der Bewegungsprinzipien 
bei der Beschleunigung des Rumpfes. Die Einheitlich‐
keit  jedes  dieser  Merkmale  in  verschiedenen 
Großgruppen  der  Theria  und  ihre  stete  Koinzidenz 
machen  einen  korrelativen  Zusammenhang  wahr‐
scheinlich.  Beingeometrie,  Auffußposition  und 





WAGNER & SCHWENK  (2000) haben  für  einen  sol‐
chen  Komplex  den  Begriff  der  evolutionär  stabilen 
Konfiguration  („evolutionary  stable  configuration“ 
ESC)  geprägt.  Die  Funktion  des  Komplexes  erzeugt 
über  die  Mechanismen  der  internen  Selektion 
phänotypische  Stabilität  (MAYNARD SMITH ET AL.  1985, 





eines  Bewegungsprinzips  erzeugt wird,  ist  aber  nur 
unter  Einbeziehung  der  neuronalen  Steuerung  zu 
verstehen. Denkbar  ist, dass die Positionierung einer 
Extremität  im Moment  des  Auffußens  als  internale 
Repräsentation  eines  Sollwertschemas  zentral  abge‐
legt  ist. Die exakte  Justierung erfolgt über einen Ab‐
gleich  von  Sollwert  und  Istwert  kurz  vor  und  nach 






tion  der  Hinterbeingeometrie  nicht  mehr  funktio‐
nierte  und  die  Tiere  zwar  noch  gehen  aber  nicht 
mehr  rennen  konnten  (SHIK  &  ORLOVSKY  1976).  Ich 
möchte diese Thematik hier nicht vertiefen, sondern 
nur  darauf  hinweisen,  dass  auch  Bewegungsprinzi‐
pien  stabilisierender  Selektion  unterliegen  können 
und  dass  daraus  Limitierungen  für  die  evolutive 
Veränderbarkeit resultieren können. 
Zum  Grundmuster  der  Primaten  gehört  als 
plesiomorphes  Bewegungsprinzip,  dass  die 
Hinterextremität durch  ihre  einheitliche Auffußposi‐
tion und die Proportionen ihrer Elemente den Regeln 










Die  Unterschiede  zwischen  den  Primaten  und  den 
Vertretern der Scandentia, Rodentia und Marsupialia 
sind  abgeleitete  Merkmale  im  Grundmuster  der 















Das  diagonale  Fußfallmuster,  bei  dem  eine  Hinter‐
extremität  zeitlich  vor  der  gegenseitigen  Vorder‐
extremität  aufgesetzt wird, und die  Fähigkeit, einen 
größeren  Anteil  des  Körpergewichtes  auf  die 
Hinterextremitäten  zu  übertragen,  sind  Bewegungs‐
prinzipien,  die  nur  bei  Säugetieren  vorkommen,  die 
Greiffüße  haben.  Die  Wahrscheinlichkeit  eines 
korrelativen  Zusammenhanges  zwischen  diesen  drei 
Merkmalen  ist  hoch,  da  diese  ‐  und  nur  diese 
Merkmale  konvergent  bei  arborikolen  Marsupialia 
und  hier  sogar  mehrfach  parallel  entstanden  sind 
(CARTMILL 1972, RASMUSSEN 1990, WHITE 1990, SCHMITT 
&  LEMELIN  2002,  LEMELIN  ET  AL.  2003,  RASMUSSEN  & 
SUSSMAN 2007).  
Die  Hypothese,  dass  auch  die  protrahierte 
Vorderextremität  zu  diesem  Merkmalskomplex  ge‐
hört  (LARSON ET AL. 2000, SCHMITT & LEMELIN 2002,  LE‐
MELIN & SCHMITT 2007), bestätigt sich nicht, wenn man 
die  Platzierung  der  Hand  in  Relation  zum  Kopf 
betrachtet.  Caluromys  philander  und  Trichosurus 
vulpecula  ‐ beides Vertreter mit Greiffüßen aber aus 
verschiedenen  Großgruppen  der  Marsupialia  (süd‐
amerikanische  Didelphimorphia  und  australische 
Phalangeroidea)  ‐  platzieren  ihre  Hand  unmittelbar 
unter  dem  Auge,  eine  Auffußposition,  die  zum 
Grundmuster  der  Theria  gehört.  Microcebus  und 
auch der größere Cheirogaleus medius aus der Fami‐
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Positionierung  und  Proportionierung  der  Hinter‐
extremität.  Dieser  Komplex  ist  jedoch  eine  Auta‐
pomorphie der Primates und sein adaptiver Wert  ist 
in  den  Anpassungsnotwendigkeiten  der  arboreal 
quadrupeden Fortbewegung zu suchen.  






auf  die  Stabilität  der  Rumpfachsen wird  gemindert. 
Das  Gewicht  wird  um  die  Querachse  des  Rumpfes 
balanciert, ähnlich wie  LEE ET AL.  (1999) dies  für den 
Trab der Hunde beschrieben haben. Aber erst durch 




soweit  erhöht werden,  dass  Primaten mehr  als  die 





zu  erklären,  berücksichtigt  die  historische  Reihen‐
folge der Merkmalstransformationen nicht. Der Grad 




vielmehr  ein  zusätzliches  Bewegungsprinzip  der 
mechanischen Selbststabilität entwickelt. Gerade  für 
kleine Arten  ist dies vorteilhaft. Sie haben eine hohe 
Schrittfrequenz,  eine  hohe  Bewegungsgeschwindig‐
keit und können den  jeweils nächsten Auffußort der 





tiert  die  Vorstellung  der  Dominanz  der  neuronalen 
Intelligenz  gegenüber  der mechanischen  Intelligenz. 
Die  Bedeutung  mechanischer  Intelligenz  für  die 
Lokomotion  findet erst  in den  letzten  Jahren zuneh‐
mend  Beachtung  (IIDA &  PFEIFER  2004,  ASAMA  2006, 
FISCHER & BLICKHAN 2006, BLICKHAN ET AL. 2007) und ihre 






Für  das  Grundmuster  der  Primaten  sind  nun  zwei 
Merkmalskomplexe identifiziert, die sich als evolutio‐
när  stabile  Konfigurationen  darstellen.  Positionie‐
rung,  Proportionierung  und  Antriebsfunktion  der 
Hinterextremität bilden den plesiomorphe Komplex. 
Greifextremitäten,  diagonales  Fußfallmuster  und 
posteriorer  Gewichtstransfer  bilden  den  autapo‐
morphen Komplex. Ihr adaptiver Vorteil für die arbo‐
real quadrupede  Fortbewegung besteht unabhängig 




portionale  Zunahme  der  Gliedmaßenlänge  und  die 
Veränderung der Beingeometrie sind demgegenüber 
strukturelle  und  funktionelle  Merkmale,  in  denen 
sich  größere  Primaten  von  kleinen  Arten  unter‐
scheiden.  Die  Zugehörigkeit  dieser  Merkmale  zum 
Grundmuster  der  Primaten  ist  abhängig  davon, 
welche  Körpergröße  für  das Grundmuster  anzuneh‐
men  ist. Die Größengrenze, bei welcher diese Merk‐














500  g,  dann  gehören  die  Reduktion  der  Schrittfre‐




ten,  die  jede  für  sich  eine  unabhängig  evolvierbare 
Einheit  darstellen,  dann  wäre  die  Annahme  einer 
parallelen Entwicklung der drei Merkmale  innerhalb 
der Strepsirhini bei den  Lemuriformes und  Lorisifor‐
mes  und  bei  den  Anthropoidea  eine weniger  spar‐




Das Grundmuster der Bewegungsprinzipien 
Das  Grundmuster  der  Primaten  würde  dann  auch 
dem  in  der  Einleitung  geschilderten  Typus  entspre‐
chen,  in  welchem  jedem  Einzelmerkmal  auch  ein 
eigener  adaptiver  Wert  zugewiesen  werden  muss, 
um  die  gleichzeitige  Entstehung  aller Merkmale  zu 
erklären.  Gleichzeitig  ist  nachzuweisen,  dass  der 
adaptive Wert dieser Autapomorphien den adaptiven 
Wert  derjenigen  Merkmale  überwiegt,  die  zum 




Hinweise  darauf.  Stattdessen  verlieren  größere 
Primaten  durch  die  Reduktion  der  Schrittfrequenz 
und  die  veränderte  Beingeometrie  der  Vorder‐









ursprünglichen  Körpergröße  auf  phylogenetischer 
Grundlage  und  unter Anwendung  der Methode  der 
sparsamen  Transformation  gestützt  (vgl.  S.  30‐31). 
War  der  letzte  gemeinsame  Vorfahre  der  Primaten 
nicht größer als 400 ‐ 500 g, dann gehören die Reduk‐
tion  der  Schrittfrequenz,  die  überproportionale 




Unter  allen  rezenten  Primaten  fehlen  die 
genannten Merkmale nur den Cheirogaleidae. Die se‐
kundär  kleinen  Callitrichidae  haben  ebenfalls  eine 
relativ hohe Schrittfrequenz aber die Auffußposition 
der  Vorderextremität  von  Saguinus  oedipus  gleicht 
derjenigen  von  Saimiri  sciureus.  Im  Unterschied  zu 
den anderen Familien der Neu‐ und Altweltaffen ha‐
ben  die  Callitrichidae  sehr  flektierte  Extremitäten 
ebenso  wie  die  Strepsirhini.  Die  Rückkehr  zu  einer 
flektierten Beingeometrie wurde schon  für sekundär 
verzwergte  Arten  anderer  Säugetiergruppen  berich‐
tet (z.B. Tragulus javanicus, Procavia capensis, FISCHER 
1994, FISCHER ET AL. 2002). Häufiger bleiben allerdings 
die  Beingeometrien  der  größeren  Vorfahren  erhal‐
ten,  wie  dies  am  Beispiel  der  Felidae  und  der 
Hunderassen  zu  sehen  ist  (WAYNE 1986, DAY & JAYNE 






der  Gliedmaßenlänge  und  Kinematik  andererseits 
kein  unmittelbarer  korrelativer  Zusammenhang  be‐
steht.  PREUSCHOFT  ET AL.  (1998)  haben  die  Reduktion 
der  Schrittfrequenz  bei  größeren  Primaten  auf  das 
überproportionale  Wachstum  der  Greifmuskulatur 
zurückgeführt.  Die  positive  Allometrie  der  Muskel‐
masse  ist  darin  begründet,  dass  die  Torsionsmo‐




Folge  der  Allometrie  der  Masseträgheiten  der 
Gliedmaßen,  also  eine  unvermeidbare  Folge  des 
Besitzes  von Greifextremitäten. Damit  ist  nicht  aus‐




strat.  Die  niedrigere  Frequenz  mindert  Substrat‐






gen  wird  die  bevorzugte  alternative  Bewegungs‐
weise, wenn  eine  rapide Ortsveränderung  nötig  ist. 
Springen  unterliegt  anderen  Anpassungsnotwen‐
digkeiten  und  beinhaltet  andere  Bewegungsprinzi‐
pien.  Die  positive  Allometrie  der  Hinterextremität 
und  ihre  Verlängerung  gegenüber  der  Vorder‐
extremität  sind  strukturelle  Anpassungen  an  die 
Bewegungsprinzipien des Springens (NAPIER & WALKER 
1967,  JUNGER  1979,  1985,  DEMES  &  GÜNTHER  1989). 
Besonders  ausgeprägt  sind  diese  Anpassungen  bei 




Dieser  Zusammenhang  ist  nur  als  Folge  einer 
Limitierung erklärbar. Die einheitliche Auffußposition 
der  Hinterextremität  wird  auch  bei  zunehmender 
Extremitätenlänge nicht verändert. In Verbindung mit 
dem diagonalen Fußfallmuster erzwingt die Beibehal‐
tung  dieser  Positionierung  eine  craniale  Verschie‐
bung  des  Bewegungsraumes  der  Vorderextremität 
mit  zunehmender  Körpergröße  als  Konsequenz  der 
starken positiven Allometrie der Hinterbeinlänge. Die 
einheitliche Auffußposition der Vorderextremität, die 
bei  Säugetieren  als  zentrales  Bewegungsprinzip  der 
mechanischen  Selbststabilität  der  quadrupeden 
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Bewegung  gilt  (FISCHER  &  BLICKHAN  2006),  muss 
zugunsten  der  Verlängerung  der  Hintergliedmaßen 
aufgegeben werden.  
War der letzte gemeinsame Vorfahre der Prima‐
ten  nicht  größer  als  die  rezenten  Cheirogaleidae, 
dann  gehören  zum  Grundmuster  der  Primaten  nur 
diejenigen Merkmalskomplexe,  für die ein adaptiver 
Wert  für die quadrupede  Fortbewegung  auf  schma‐
lem  Substrat  nachgewiesen  werden  konnte:  Nach‐
giebigkeit  wird  durch  plesiomorphe  Bewegungs‐
prinzipien  erreicht  und  mit  dem  Erwerb  der  Greif‐







Behandlung  der  strukturellen  und  funktionellen 
Merkmale  des  Bewegungssystems  als  einzelne 
unabhängig  evolvierbare  Charaktere  ist  für  die 
Rekonstruktion eines Grundmusters der Bewegungs‐
prinzipien  nicht  die  geeignete  Methode.  Vielmehr 
haben  die  Ausführungen  dieser  Arbeit  vielfach  die 
gegenseitigen  Bedingtheiten  der  Bewegungs‐









ten  klein,  dann  sind  die  Homoplasien  bei  größeren 
Vertretern  der  Strepsirhini  und  Anthropoidea  als 
Folge  allometrischer  Anpassungsnotwendigkeit  bei 
gleichzeitig  limitierten  Anpassungsmöglichkeiten 
erklärbar.  Die  Limitierung  resultiert  aus  zwei 
evolutionär  stabilen  Konfigurationen  im  Grundmus‐
ter  der  Primaten  und  der  Notwendigkeit  ihrer 
Beibehaltung auch bei zunehmender Körpergröße.  




aus  diesen  Komplexen  resultierenden  Limitierungen 
für  weitere  Evolutionsprozesse  betroffen  zu  sein. 
Diese  Limitierungen  treten  erst  mit  zunehmender 
Körpergröße  in  Erscheinung  und  initiieren  evolutive 
Veränderungen  zur  Umgehung  der  Limitierungen. 
MAYNARD SMITH ET AL. (1985) haben der Notwendigkeit 
Limitierungen zu umgehen, sogar eine bedeutendere 
Rolle  in  der  Evolution  zugesprochen  als  der 
Notwendigkeit  der  evolutiven  Anpassung  an  sich 
verändernde Bedingungen der äußeren Umwelt. 
Bezogen  auf  die  Evolution  des  Bewegungssys‐
tems der Primaten war der Verlust der Bewegungs‐
prinzipien  für  die  dynamische  Selbststabilität  der 
Vordergliedmaße  sehr  wahrscheinlich  ein  wichtiger 
Initiator  für  die  Veränderung  der  Regelung  und 
Steuerung dieser Extremität. GRAND (1984) hat darauf 
verwiesen,  dass  mit  zunehmender  Größe  die 
Diskontinuität  des  arborikolen  Lebensraumes 
zunimmt  und  dies  wurde  insbesondere  für  die 
Anthropoidea  relevant,  die  ein  breiteres  Größen‐
spektrum umfassen als die rezenten Strepsirhini. Der 
Verlust  der  plesiomorphen  Regelmechanismen 
eröffnete hier neue Möglichkeiten der Steuerung, die 
nicht  nur  für  die  Evolution  lokomotorischer 
Bewegungsweisen,  sondern  auch  für die  Idiomotion 
entscheidend waren.  Zu  nennen  sei  hier  die  Hand‐
Auge‐Koordination  und  die  Entwicklung  mono‐
synaptischer cortikospinaler Bahnen für die Kontrolle 
der  Muskulatur  des  Unterarmes  und  der  Finger 
zusammen  mit  der  Individualisierung  der  Finger‐
bewegungen  (NAPIER  1960,  BISHOP  1962,  FAGOT  & 




auch  als  Erklärung  für  das  diagonale  Fußfallmuster 
vorgeschlagen.  Allerdings  ist  nur  von  catarrhinen 
Primaten  der  Einfluss  cortikaler  Läsionen  auf  die 









weisen möglich,  die  bei  den Atelidae  und Hominoi‐
dea schließlich zu  tiefgreifenden Veränderungen der 




arboreal  quadrupeden  Fortbewegung  eine  Voraus‐
setzung  geschaffen,  die  historische  Reihenfolge 
evolutiver Transformationen  innerhalb der Primaten 
nachzuvollziehen  und  ihre  Kausalitäten  zu  erklären. 
Ein  Typus,  der  die  Querschnittssumme  der 
Unterschiede  zwischen  Primaten  und  anderen 
Säugetieren abbildet, kann dies nicht  leisten. Für ein 
umfassendes  Verständnis  der  Evolution  des 
Bewegungssystems  der  Primaten  sollten  zukünftig 
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aber nicht nur die Einflüsse  lokomotorischer Verhal‐
tens‐  und  Bewegungsweisen  auf  diesen  Evolutions‐
prozess  berücksichtigt  werden.  Idiomotion  nimmt 
nicht  nur  bei  Primaten  sondern  bei  Säugetieren  im 
Allgemeinen den überwiegenden Anteil der täglichen 
Aktivitätsphasen  ein.  Ihrer  Bedeutung  für  die 
Evolution  der  Bewegungssystems  wurde  bisher  zu 
wenig Beachtung  geschenkt. Mit dieser Arbeit habe 
ich  die  Vorteile  eines  evolutionsmorphologischen 
Ansatzes  gegenüber  einem  typologischen  Ansatz 
deutlich  gemacht.  In  einem  evolutionsmorphologi‐
schen  Ansatz  sind  die  Beziehungen  zwischen  dem 
Bewegungssystem  und  den  Bewegungen  erst  durch 
die Integration der verschiedenen Ebenen strukturel‐
ler  und  funktioneller  Anpassungen  verstehbar.  Ein 
solcher Ansatz kann deshalb anleitendes Beispiel  für 
zukünftige  Studien  zum  Grundmuster  der  Bewe‐






























1. Die  Interaktionen  zwischen  Bewegungssystem 
und  Bewegung  sind  nicht  als  Zwei‐Komponen‐
ten‐Systeme aus  jeweils einem Form‐Funktions‐
komplex  und  einer  biologischen  Rolle  versteh‐
bar, in welchen es nur jeweils eine zu entschlüs‐
selnde  Ebene  der  evolutiven  Anpassung  gibt. 
Das Bewegungssystem  erfährt  eine  strukturelle 
Anpassung  an  die  Bewegungsprinzipien  und 
diese  wiederum  sind  funktionell  an  die  Bewe‐
gungsweisen  anpassbar.  Erst  diese  haben  eine 
eigentliche  biologische  Rolle  in  der  Interaktion 
mit  mechanisch‐physikalischen  Faktoren  der 
Umwelt. Die Verhaltensweisen und ihr ethologi‐
scher Kontext bilden eine den Bewegungsweisen 
übergeordnete  Ebene  biologischer  Rollen. 
Strukturelle  und  funktionelle  Anpassungen  des 
Bewegungssystems  daran  sind  nicht  aus  Kor‐
relationen  zu  entschlüsseln,  sondern  nur  über 
eine  detaillierte  Analyse  von  Form‐Funktions‐
beziehungen  auf  der  Ebene  der  Bewegungs‐
prinzipen und Bewegungsweisen. 
 
2. Ein  zuverlässig  begründetes  System  von  Ver‐
wandtschaftsbeziehungen  ist  die  notwendige 
Voraussetzung  für  die  Rekonstruktion  von 
Evolutionsprozessen,  da  nur  vor  dem  Hinter‐
grund  der  Phylogenie  Aussagen  über  die  Rich‐
tung  und  die  historische  Reihenfolge  von 
Merkmalstransformationen  möglich  sind.  Dies 




Mammalia  auf  eine  gewisse  Limitierung 
struktureller Variabilität  hinweist. Die  Subtilität 
struktureller  Anpassung  ist  auch  im  Falle  der 











1. Das Phylogenetische System der Primaten  ist  in 
weiten  Teilen  gut  begründet,  aber  die  Stellung 
der  Cheirogaleidae  im  System  der  Strepsirhini 





2. Der  stereoskopische  Gesichtsinn  und  die 
Greifextremitäten  sind  abgeleitete  Merkmale 
der Primaten und spielen  traditionell eine zent‐
rale Rolle in der Entwicklung von Hypothesen zu 
Habitat,  Fortbewegung  und  Ernährungsweise 
des letzten gemeinsamen Vorfahren. So war der 
ethologische  Kontext des Bewegungsverhaltens 
die  Fortbewegung  und  Nahrungssuche  in  den 
terminalen Ästen  und  Zweigen  des  arborikolen 
Lebensraumes.  In diesem  Kontext  entstand  die 








1. Primaten  zeichnen  sich durch  ein  umfängliches 
Repertoire lokomotorischer und idiomotorischer 
Bewegungsweisen aus. Die Körpergröße und  ihr 
Verhältnis  zu  den  Dimensionen  des  Substrates 
bestimmen wesentlich über die Anpassungsnot‐
wendigkeiten  der  Lokomotion.  Lokomotorische 
Bewegungsweisen  unterscheiden  sich  in  der 
Strenge  dieser  Anpassungsnotwendigkeiten.  So 
erfordern Springen und Hangeln sehr spezifische 
Bewegungsprinzipien,  die  häufig  erst  durch 
Anpassungen  auf  struktureller  Ebene  möglich 
werden.  
2. Die  arboreal  quadrupede  Fortbewegung  benö‐
tigt  gegenüber  der  terrestrischen Quadrupedie 
Bewegungsprinzipien,  die  dem  geringen 
Durchmesser, der Diskontinuität und Instabilität 
des  Substrates  Rechnung  tragen.  Balance  und 







1. Dynamische  Stabilität  durch  Nachgiebigkeit  ist 
eine generelle Anforderung, welche die quadru‐
pede Fortbewegung an die Bewegungsprinzipien 
kleiner  Tiere  stellt.  Die  Anforderung  der Nach‐
giebigkeit gehört aber  schon  zum Grundmuster 
der Theria, deren  letzter gemeinsamer Vorfahre 
klein  war.  Das  Substrat  seiner  Fortbewegung 
war  deshalb  permanent  diskontinuierlich  und 
unübersichtlich.  Die  Anforderungen  eines 
solchen Substrates sind deshalb plesiomorph im 
Grundmuster der Primaten.  
2. Balance  ist  eine  neue Anforderung, welche  die 




strat  verweilt.  Beides  kennzeichnet  die 
Verhaltensweisen  vieler  Primaten  bei  der Nah‐










rer  Säugetiergruppen  ist  ein  Typus  der 
Angepasstheit  der  Primaten  an  die  arboreal 
quadrupede Fortbewegung hervorgegangen, der 
die  Querschnittssumme  der  Merkmalsaus‐
prägungen  diesbezüglich  untersuchter  Arten 
repräsentiert.  Der  Typus  kontrastiert  die 
Unterschiede  zwischen  Primaten  und  den  zu 
einem  artifiziellen  Taxon  zusammengefassten 
„Nicht‐Primaten“.  Die  gedachten  Transforma‐
tionsrichtungen basieren nicht  auf  einer phylo‐
genetischen  Hypothese  und  deshalb  dürfen 
diese Merkmale  nicht  als  Autapomorphien  der 
Primaten missverstanden werden.  
2. Mit  Ausnahme  der  in  diskreten  Zuständen 
vorliegenden Merkmale (Gangarten, Fußfallmus‐
ter, Verteilung der Gewichtskraft zwischen Vor‐
der‐  und  Hintergliedmaßen),  ist  der  Grund‐
musterzustand  für  diese  mehrheitlich  als  Re‐
lativitäten  erscheinenden  Eigenschaften  der 
Fortbewegung  ungeklärt. Gerade  in  diesen  Fäl‐
len, der  relativen Größe von Schrittlängen, Fre‐
quenzen,  Bewegungsumfängen  oder  Kräften, 
kann  eine  typologisch  orientierte  Auswahl  von 
Arten  zu  erheblichen  Fehlinterpretationen  von 












1. Körperproportionen  sind Ausdruck  der  struktu‐
rellen Anpassung des Bewegungssystems an die 
größenbedingten  Anforderungen  der  Bewe‐
gungsprinzipien.  Dabei  ist  das Maß  der  Verän‐
derbarkeit  nicht  auf  allen  Ebenen  gleich.  Die 
Längen  der  Gliedmaßen  zueinander  oder  im 
Verhältnis  zu  Körpergröße  und  Rumpflänge 
variieren  mehr  als  die  relativen  Längen  der 
propulsiven  Elemente  innerhalb  einer  Extremi‐
tät. Strukturelle Anpassung findet also vor allem 
in den intermembralen Proportionen statt. 
2. Die  Einbeziehung  aller  drei  propulsiven  Ele‐
mente der Extremitäten  in die Betrachtung der 
intramembralen  Proportionen  eröffnet  eine 
neue Sichtweise auf die Anpassbarkeit der Glied‐
maßen.  Intramembrale  Proportionen  sind 
gruppenübergreifend  ähnlicher  als  inter‐
membrale Proportionen. Dies  gilt  vor  allem  für 
die  Hinterextremität,  deren  Gliederung  sehr 
grundlegenden  biomechanischen  Anforderun‐
gen  an  die  quadrupede  Fortbewegung  (z.B. 
Selbststabilität  der  Translation)  folgt.  Stabilisie‐
rende Selektion  in der Evolution der Theria und 















1. Die  Größenabhängigkeit  der  Körperproportio‐
nen  reflektiert  die  Größenabhängigkeit  der 
Bewegungsprinzipien. Die Auswahl der Arten für 
die  Rekonstruktion  ihres  Grundmusters  erfor‐
dert  deshalb  nicht  nur  eine  phylogenetische 
Begründung,  sondern  muss  sich  auch  an  Zu‐
satzannahmen  hinsichtlich  der  ursprünglichen 
Körpergröße  orientieren.  Vertreter  der  Außen‐
gruppen  sollen  die  Bewegungsprinzipien  aus 
dem  Grundmuster  der  Theria  beibehalten  ha‐
ben, ein Kriterium, das auf die Mehrzahl  rezen‐
ter  kleiner  Säugetiere  bis  zu  einer  Größe  von 
etwa 2 ‐ 3 kg zutrifft.  
2. Gangarten  und  Fußfallmuster,  Schrittlänge  und 
Schrittfrequenz,  die  Kinematik  und  die  Kraft‐
wirkungen  der  Extremitäten  wurden  verglei‐
chend  dargestellt  und  die  gegenseitigen 
Bedingtheiten  zwischen  diesen  Prinzipien  und 
ihre  Beeinflussung  durch  die  Körperproportio‐
nen wurden erörtert. 
3. Der Vergleich zeigte  in der Mehrzahl der Bewe‐
gungsprinzipien  eine  Abhängigkeit  von  der 
Körpergröße. Zwischen den größeren Arten gibt 
es  Gemeinsamkeiten  in  zahlreichen  Einzel‐
merkmalen,  die  bei  dem  kleinen  Microcebus 
nicht  in  Erscheinung  treten.  Dieser  unterschei‐
det  sich von den Vertretern der Außengruppen 
nur  durch  die  Nutzung  eines  diagonalen 
Fußfallmusters  und  durch  das  Potential  des 
posterioren  Gewichtstransfers.  Genau  diese 
Bewegungsprinzipien gewährleisten Balance bei 
der  Lokomotion  und  bei  der  Idiomotion  auf 
schmalem Substrat.  
4. Aus dem Vergleich der Bewegungsprinzipien re‐
sultieren  zwei  mögliche  Hypothesen  für  das 
Grundmuster  der  Primaten:  War  der  letzte 
gemeinsame Vorfahre der Primaten so groß wie 
Eulemur  oder  Saimiri,  dann  können  die 
gemeinsamen  Merkmale  der  Strepsirhini  und 
Anthropoidea als homolog  interpretiert und als 
Autapomorphien  für  das  Grundmuster  der 
Primaten angenommen werden. War der  letzte 
gemeinsame Vorfahre der Primaten aber nur so 
groß wie Microcebus,  dann  sind  die  gemeinsa‐







1. Die  Methode  der  sparsamen  Transformation 
und  die  Behandlung  der  strukturellen  und 
funktionellen Merkmale des Bewegungssystems 
als einzelne unabhängig evolvierbare Charaktere 
ist  für  die  Rekonstruktion  eines  Grundmusters 
der  Bewegungsprinzipien  nicht  die  geeignete 
Methode.  Die  Wechselbeziehungen  zwischen 
den  einzelnen  Prinzipien,  ihre  Beeinflussung 
durch die Körpergestalt und die darin  liegenden 
Kausalitäten  sprechen  gegen  die  Behandlung 
dieser  Merkmale  als  unabhängig  evolvierbare 
Einheiten, die  auf  ein phylogenetisches  System 




wahrscheinlicher.  Sie  erklärt  die  Homoplasien 
bei  größeren  Vertretern  der  Strepsirhini  und 
Anthropoidea  als  Folge  allometrischer  Anpass‐
ungsnotwendigkeit  bei  gleichzeitig  limitierten 
Anpassungsmöglichkeiten  erklärbar.  Die  Limi‐
tierung  resultiert  aus  zwei  evolutionär  stabilen 
Konfigurationen  im  Grundmuster  der  Primaten 
und der Notwendigkeit  ihrer Beibehaltung auch 
bei  zunehmender  Körpergröße.  Die  Chei‐
rogaleidae wären folglich die einzigen Primaten, 
welche  die  zwei  adaptiven Merkmalskomplexe 
aus  dem  Grundmuster  der  Primaten  über‐
nommen haben, aber klein genug sind, um nicht 
von  den  aus  diesen  Komplexen  resultierenden 











o Schrittlänge  und  Winkelbewegung  sind  nicht 





nes  diagonalen  Beinpaares  als  Prinzip  der 
Stabilisierung der Rumpfachsen  
o Beingeometrie  der  Hinterextremität,  ihre 
Auffußposition und  ihre dominierende Rolle bei 
der  Beschleunigung  des  Rumpfes  bilden  eine 








terextremität  zeitlich  vor  der  gegenseitigen 
Vorderextremität aufgesetzt wird, und die Fähig‐
keit, einen größeren Anteil des Körpergewichtes 
auf  die Hinterextremitäten  zu  übertragen,  sind 
Bewegungsprinzipien,  die  nur  bei  Säugetieren 
vorkommen,  die Greiffüße  haben. Diese  Bewe‐
gungsprinzipien  bilden  gemeinsam  mit  den 
Greifextremitäten  ebenfalls  eine  evolutionär 
stabile  Konfiguration,  die  abgeleitet  ist  im 
Grundmuster der Primaten. Ihr adaptiver Vorteil 
für  die  arboreal  quadrupede  Fortbewegung  ist 
durch die konvergente Entwicklung eben dieses 
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Bei  der  Auswahl  und  Auswertung  folgenden  Materials  haben  mir  die  nachstehend 




Insbesondere  habe  ich  hierfür  nicht  die  entgeltliche  Hilfe  von  Vermittlungs‐  bzw. 
Beratungsdiensten  in  Anspruch  genommen.  Niemand  hat  von  mir  unmittelbar  oder 
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